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1. RESUMEN

Aunque el carrofieo es un fenémeno frecuente y la mayoria de los predadores son
carrofieros facultativos, se sabe poco acerca la disponibilidad de la carrofia y el uso que
la comunidad de predadores hace del recurso carrofiera en los bosques templados. Este
estudio se realizo en el Bosque Primigenio de Bialowieza (Este de Polonia), uno de los
bosques templados mejor preservados de Europa. Entre los inviernos de 1997/98 a
2001/02 hice el seguimiento de 214 cadéveres (193 de ungulados y 21 de especies no
unguladas) de un total de 224 cadédveres registrados. El seguimiento consisti6 en
inspecciones sistemdticas en las que se registraron las especies carrofieras que se habian
estado alimentando del caddver, el peso del cadaver y se describi6 la utilizacion por
parte de los carrofieros. Se realizaron observaciones directas del comportamiento de los
carrofieros en 21 cadédveres (934 horas). Tres censos anuales de caddveres fueron
llevados a cabo al final del invierno en 15 parcelas que cubrian un total de casi 8 km’.
Los cadaveres de ciervo y de jabalf fueron los mas abundantes. Como media, 1.8
cadaveres de ungulados/km?® estuvieron disponibles cada afio para los carrofieros. La
predacién por parte del lobo y la enfermedad/hambre fueron los principales proveedores
de carrofia de ungulados. El suministro anual de carrofia ungulada fue bastante
constante, como media 89 kg/kmz. De estos, los carrofieros consumieron realmente 75
kg/km2 de carrofia de ungulados cada afio. Los caddveres de ungulados fueron
consumidos a una tasa media de 2.5 kg/dia, teniendo las presas de grandes predadores
los indices mds altos de consumo. La tasa diaria de consumo de cadéveres aumento a
medida que el invierno avanzaba. La duracién de los cadaveres fue altamente variable,
desde 1 dia hasta més de 3 meses. Treinta y seis especies de aves y mamiferos utilizaron
los cadaveres, principalmente durante el invierno. Las especies carrofieras mas
importantes y sus frecuencias medias de carrofieo fueron: el cuervo (Corvus corax)
(52%), €l zorro (Vulpes vulpes) (33%), €l perro mapache (Nyctereutes procyonoides)
(18%), el arrendajo (Garrulus glandariu )(18%),el ratonero (Buteo buteo) (13%), €l
lobo (Canis lupus) (10%), el pigargo (Haliaeetus albicilla) (9%), la marta (Martes
martes) (9%), el jabali (Sus scrofa) (9%), y los paridos (Parus major) y (P. caeruleus)
Los bandos de cuervos y los lobos fueron los principales responsables de las tasas de
consumo mas rapido de cadaveres. Los carrofieros seleccionaron los cadaveres en
relaci6n a su origen ( predacién por lobo o lince, enfermedad/hambre, caza) y el habitat
de la localizaci6n del cadaver. Las condiciones atmosféricas afectaron al carrofieo en la

mayoria de las especies. El gremio de carrofieros fue altamente eficiente localizando



cadédveres, especialmente los cuervos y los arrendajos. En los principales carrofieros se
observé un patrén diferencial en la utilizacién de cadaveres. La jerarquia interespecifica
en los caddveres estuvo basada en parte en el tamafio corporal de las especies
carrofieras. Las agresiones, aunque generalmente fueron evitadas, fueron més frecuentes
entre individuos de la especie subordinada. Se observaron procesos de inhibicion y de
facilitacién entre miembros del gremio. Los cad4veres de ungulados fueron un recurso
alimenticio predecible y crucial; y jugaron un papel esencial para la comunidad de

predadores en invierno.



2. INTRODUCCION

A pesar de que el carrofieo es un fenémeno extendido entre las comunidades de
vertebrados — en realidad en cierta medida casi todos los predadores se pueden
considerar carrofieros—, este proceso ha recibido relativamente poca atencion, sobre todo
en la zona templada. De Vault et al. (2003) en su revision reciente atribuyen la historica
falta de estudios sobre el carrofieo a la aversién humana hacia la materia animal muerta
y a la dificultad a la hora de cuantificar con exactitud el material ingerido como carrofa
en la dieta de los animales. Debido a ello, este fenémeno se contempla, por lo general,
como una curiosidad de la conducta mds que como un proceso importante en el
ecosistema. Los carrofieros vertebrados, junto con los microbios y artrépodos
descomponedores de la materia animal, juegan un papel fundamental al acelerar el flujo
de nutrientes a otros componentes de la red tréfica y al diseminar dichos nutrientes
sobre un 4rea méas extensa (Putman 19782, b, Braack 1987, Towne 2000). Ademas,
contribuyen al debilitamiento de posibles focos de enfermedades infecciosas que
constituyen los animales que han muerto por tales causas, algunos vertebrados
carrofieros muestran adaptaciones morfolégicas para ello en algunos casos (Schlatter et
al. 1978, Blount et al. 2003). La competencia entre carrofieros vertebrados y
descomponedores es especialmente intensa en climas cilidos y se piensa que los
microbios han desarrollado estrategias de descomposicién como mecanismo
competitivo contra organismos mayores (Janzen 1977, DeVault et al. 2004).

Es posible que el carrofieo fuera comin en el Pleistoceno cuando la
megafauna era abundante (Martin 1989, Ruxton & Houston 2003), incluso entre los
primeros hominidos, los cuales, segiin algunas teorias, eran mejores carrofieros que
cazadores (Blumenschine & Cavallo 1992). Mis tarde, cuando los cadaveres empezaron
a escasear, la irregularidad temporal en la disponibilidad de carrofia debi6 impedir en la
mayorfa de los vertebrados la evolucién hacia una estricta especializacién para el
carrofieo (De Vault et al. 2003). Como resultado, los carrofieros estrictos son poco
comunes; s6lo los buitres muestran estilos de vida basados en el uso de cadaveres
(Ruxton & Houston 2004). En los dltimos tiempos, ningin reptil o mamifero ha
evolucionado en un carrofiero obligatorio. Sin embargo, el carrofiero facultativo es
bastante comun. Algunos vertebrados, como las hienas Hyaenidae, son carrofieros bien
conocidos (e.g. Kruuk 1972a); otros como el zorro Vulpes vulpes (Henry 1977), el lobo
Canis lupus (Forbes & Theberge 1992), el glotén Gulo gulo (Magoun 1987), los 0sos



(Mattson 1997) y las dguilas (DellaSala et al. 1989, Watson et al. 1992 a) suelen
también carrofiear frecuentemente, mientras que otras especies lo hacen sélo
ocasionalmente como en el caso del azor Accipiter gentilis (Squires 1995), la nutria
europea Lutra lutra (O’Sullivan et al. 1992) y los péajaros carpinteros (Servin et al.
2001).

La ausencia de carrofieros estrictos en las latitudes del norte podria explicar
en parte la falta de estudios sobre el carrofieo en regiones frias. La mayoria de los
estudios se han llevado a cabo en Africa (Attwell 1963, Kruuk 1967,1972 a, Schaller
1972, Huston 1974, 1975, Anderson & Horwitz 1979, Richardson 1980), en el sur de
Europa (Alvarez et al. 1976, Hiraldo et al. 1991) y en Centro y Sudamérica (Hernandez
et al. 1987, Wallace & Temple 1987, Houston 1988, Gémez et al. 1994, Travaini et al.
1998), donde existen especies de carrofieros especializados. Sin embargo, la mayoria de
los estudios se han centrado en las aves carrofieras, en especies estrictamente carrofieras
estricto o tratan el carrofieo solamente como un aspecto més de la ecologfa de una
especie dada de mamifero.

Aunque numerosos estudios demuestran que los carrofieros facultativos son
muy eficientes al aprovechar los caddveres de animales como roedores (Mullen &
Pitelka 1972, Simonetti et al. 1984, De Vault & Rhodes 2002) o aves (Hiraldo et al.
1991, Kostecke et al. 2001, Bumann & Stauffer 2002) los ungulados constituyen el
grueso del suministro de carrofia en los ecosistemas, y las adaptaciones de los
carrofieros, cuando existen, estdn dirigidas hacia un aprovechamiento eficiente de los
ungulados muertos. La presencia de carrofieros estrictos en algunas areas como la
sabana africana se ha explicado gracias a la muy elevada biomasa de ungulados (y por
lo tanto elevado aporte de cadaveres); a la riqueza de la comunidad de ungulados,
algunos de ellos tan grandes que no pueden ser predados; y a los hdbitos migratorios de
algunos ungulados, lo cual evita que las poblaciones de sus predadores alcancen niveles
elevados que llegasen a tener un impacto considerable en la poblacién de ungulados
(Houston 1979). Aunque en las latitudes septentrionales s6lo existen carrofieros
facultativos, algunos ecosistemas como los bosques templados pueden mantener
también una poblacién de ungulados diversa y abundante (Jedrzejewska et al. 1994,
Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998) y, por lo tanto, potencialmente una importante
comunidad de carrofieros facultativo. Los grupos de carrofieros han sido descritos en
varios tipos de caddveres: liebres Lepus europaeus (Travaini et al. 1998), gansos

comunes Anser anser (Hiraldo et al. 1991), pollos domésticos (Houston 1988), canguros



(Read & Wilson 2004), salmén Salmo salar y Oncorhyncus spp. (Knight & Knight
1983, Knight & Anderson 1990, Skagen et al.1991, Hewson 1985, 1995), y otros peces
(Lemon 1991).Varios estudios se centran en los carrofieros en cadaveres de ungulados:
alce Alces alces y caribii Rangifer tarandus (Magoun 1976), ciervo Cervus elaphus'y
gamo Dama dama (Alvarez el al. 1976), bisonte europeo Bison bonasus ( Selva et al.
2003), ganado doméstico (Hewson 1984, Hernéndez et al.1987, Wallace & Temple
1987, Vogeley 1999), y varias especies de ungulados africanos salvajes (Kruuk 1967,
Shaller 1972, Houston 1974). De estos estudios, s6lo los llevados a cabo en Africa
incluyen cadaveres de ungulados que fueron matadas por grandes predadores.
Originariamente, en los bosques templados europeos, y tomando como
ejemplo el Bosque Primigenio de Bialowieza (este de Polonia), habia dos causas
principales de mortalidad que abastecian a los carrofieros de ungulados muertos: los
grandes predadores (lobo Canis lupus, lince Lynx lynx, y oso pardo Ursus arctos) y las
muertes por causas naturales (hambre, enfermedad, parasitos). Hoy en dfa, se debe
afiadir la mortalidad causada por el hombre. Los grandes predadores suministran
constantemente a los carrofieros con los restos de sus presas (recurso constante).
Ademas, las muertes naturales abastecen generosamente a los carrofieros de cadaveres
intactos de ungulados, sobre todo en invierno (recurso puntual). En el Bosque
Primigenio de Bialowieza una manada de lobos mata, por término medio, un ungulado
cada dos dias (Jedrzejewski et al. 2002), y un lince cada 5.4 dias (Okarma et al. 1997).
La tasa de predaci6n es bastante constante a lo largo del afio aunque puede variar
dependiendo de algunos factores como por ejemplo la cobertura de nieve o el tamafio de
la manada (Huggard 1993, Jedrzejewski et al. 2002). Ocasionalmente puede haber
excedentes de predacién (Kruuk 1972b, Bjarvall & Nilsson 1976). La aparicién en
pulsos de cadaveres ungulados no sélo ocurre al final del invierno (Jedrzejewska &
Jedrzejewski 1998) sino también ciclicamente. A las abundantes cosechas de bellotas
en el Bosque Primigenio de Bialowieza, que tienen lugar a intervalos de 6-9 afios
(Pucek et al. 1993), les sigue un rapido incremento de la poblacién de jabali Sus scrofa.
En los afios de elevada produccién de bellotas, el jabali sobrevive bien a la estacion fria
y su reproduccién es muy alta durante la primavera siguiente. Sin embargo, mueren
masivamente al invierno préximo, cuando los robles no dan frutos. Los inviernos duros
también pueden causar mortandades masivas de ungulados (Cabén 1958, Okarma et al.
1995). Muchos ecosistemas terrestres estan influenciados por recursos puntuales o en

pulsos, lo que afecta a su vez en gran medida la dindmica de la comunidad (Ostfeld &



Keesing 2000, Stapp & Polis 2003). El aporte de carrofia aparece con frecuencia de
manera repentina como por ejemplo las epizootias (Cliplef & Wobeser 1993), el salmén
que va a deshovar (Levy 1997, Willson et al. 1998), las ballenas baradas (Rose & Polis
1998) y las manadas migratorias de ungulados africanos (Huston 1979). Los factores
climéticos, como las escasas Iluvias y las olas de calor en areas de clima célido (Coe
1978, Read & Wilson 2004) o los duros inviernos en las regiones del norte (Clutton-
Brock & Albon 1982, Okarma et al. 1995) juegan un papel principal como
desencadenantes de la aparicién de pulsos de carrofia de ungulados. Sélo algunos
estudios en Yellowstone (Houston 1978, Gese et al. 1996 a, Wilmers et al. 2003a), en la
sabana africana (Houston 1974, 1979) y en el bosque Neotropical (Houston 1996) han
proporcionado algunas estimaciones sobre el suministro de carrofia de ungulados. Esta
falta general de informacidn acerca de la disponibilidad de carrofia es otra de las razones
por las cuales su papel en los ecosistemas no estd muy claro.

Los cadéveres son considerados efimeros (puesto que su punto final es el
agotamiento del recurso en si mismo), raras € impredecibles en lo que se refiere a su
disponibilidad y localizacién (e.g. Braack 1987, Schoenly & Reid 1987, Heinrich 1988).
Sin embargo, algunos parches ricos en caddveres son relativamente predecibles en
tiempo y espacio, como los gansos invernantes (Hiraldo et al. 1991), el salmén que va a
deshovar (Skagen et al. 1991, Hewson 1995), las crias y jovenes en las colonias de
focas (Skinner et al. 1995), y también la carrofia generada por el hombre como por
ejemplo los desechos de la pesca (Hudson & Furness 1988) o los muladares (Donézar
1992, Serrano 1999). En el caso del suministro de cadaveres de ungulados esta
definicion es siempre aplicable. Es un recurso muy variado, dependiendo de la riqueza
de la comunidad de ungulados y del diverso origen de los cadaveres (Foto 1). Las presas
de los lobos son normalmente animales grandes (la mayoria ciervos), consumidos
rdpidamente y casi por completo por una manada en unas horas. Los restos que quedan
para los carrofieros incluyen generalmente las visceras (principalmente estémago e
intestinos), piel, huesos grandes (sobre todo el crineo, las patas y la espina dorsal) y
algo de carne. Estos restos se distinguen muy bien en la nieve, ya que aparecen
totalmente esparcidos y la nieve cubierta de sangre. Los lobos vuelven con frecuencia a
visitar a su presa (Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998). Por el contrario, los linces viven
en solitario y puede alimentarse de una sola presa (principalmente corzo (Capreolus
capreolus) y ciervos jévenes) durante varios dias. Los linces guardan y protegen a sus

presas de los carrofieros, a veces empleando sofisticados métodos para camuflarlos



(Jedrzejewski et al. 1993 a) (Foto 1). Los ungulados muertos (principalmente jabalf)
aparecen como cadéveres intactos, por lo general localizados en lugares algo ocultos.
Los ungulados son cazados en el Bosque Primigenio de Bialowieza a lo largo de casi
todo el afio. Los cazadores desechan las visceras de los animales cazados en el bosque
y, en ocasiones, €l cuerpo entero del animal, con excepcién de algunas partes (por
ejemplo, la cabeza) o con partes abiertas.

El anilisis de las dietas de los predadores y las observaciones esporadicas en
el Bosque Primigenio de Bialowieza mostraron que 14 especies de predadores
consumen carrofia de ungulados (Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998). En las regiones
de clima templado del hemisferio norte, numerosas aves y mamiferos dependen de los
caddveres durante periodos criticos (por ejemplo, en los inviernos duros, en la época de
migracion) tales como la marta (Martes martes) (Jedrzejewski et al.1993b, Zalewski et
al. 1995), el zorro (Cederlund & Lindstrom 1983, Jedrzejewski & Jedrzejewska 1992),
el perro mapache (Nyctereutes procyonoides) (Viro & Mikkola 1981, Kauhala et al.
1993, Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998), el glotén (Magoun 1987), el oso pardo
(Green et al. 1997), el ratonero calzado (Buteo lagopus) (Watson 1986), el cuervo
Corvus corax (Newton et al. 1982, Ratcliffe 1997), el milano real (Milvus milvus)
(Heredia et al. 1991, Serrano 1999) y varias especies de aguila (Applegate et al. 1987,
Watson et al. 1992 a, 1993). En estas regiones de clima frfo, los caddveres de ungulados
son fundamentales como recurso alimenticio alternativa cuando la presa bésica no estd
disponible (Houston 1998, Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998, Sidorovich et al. 2000).
La disponibilidad de caddveres puede aumentar la densidad de individuos reproductores
en especies carrofieras (Angerbjorn et al. 1991, Watson et al. 1992b), mejorar su
supervivencia (Tennerfeldt et al. 1994, Helander 1985, Serrano 1999), aumentar el
niimero de crias, asf como su supervivencia y potencial reproductivo (Richner 1992,
Crabtree & Sheldon 1999), y asegurar una poblacién adulta estable (Terrasse 1985,
Brown 1990). El uso de la carrofia como alimento suplementario durante periodos de
escasez de presas puede tener un impacto considerable en las dindmicas de las
poblaciones de predadores y sus presas (DeVault et al. 2003, Roth 2003). Es més, las
interacciones tréficas a través del carrofieo facultativo pueden representar “weak links”
en las cadenas alimenticias. Estudios recientes sugieren que las weak links son
importantes a la hora de proporcionar estabilidad y mejorar la persistencia de la
comunidad (McCann et al. 1998, Neutel et al. 2002). Por otra parte, los parches de

recursos alimenticios efimeros sostienen una mayor diversidad que otros recursos



(Beaver 1977, Atkinson & Shorrocks 1981, Kouki & Hanski 1995, Woodcock et al.
2002). Por ejemplo, Sikes (1994) muestra como la presencia de cadaveres de ungulados
aumento enormemente la abundancia y la riqueza de especies de escarabajos en el
hébitat. Los caddveres de ungulados también aumentaron la heterogeneidad de las
comunidades animales en zonas de pasto (Towne 2000).

En relacién a los gremios de carrofieros, Hutchinson (1959) establecié un
nuevo enfoque para el conocimiento de la estructura y organizacién de la comunidad y
asumi6 que el reparto de recursos similares por parte de un grupo de especies es normal
en la naturaleza porque “una organizacién tréfica compleja es més estable que una mas
simple”. Su teoria del nicho y del equilibrio dindmico fue el punto de partida de
numerosos estudios sobre la estructura de las comunidades (e.g. Cody & Diamond
1975, Pianka 1980). La ecologia clasica de comunidades implica que las comunidades
se constituyen a partir de grupos de especies que comparten similitudes, bien ecoldgicas
o filogenéticas. El término “gremio”, definido como “un grupo de especies que
aprovechan los mismos tipos de recursos medioambientales de un modo similar”, sin
tener en cuenta la posicion taxondmica de las especies agrupadas, fue acufiado por Root
(1967). Los gremios representan “los pilares bésicos” o las unidades fundamentales de
las comunidades (Simberloff & Dayan 1991). El concepto de gremio ha sido
ampliamente discutido, sobre todo su uso como “grupo funcional” o “ensamble”, asi
como los tipos de gremios y los criterios de los investigadores para definirlo (Jasikc
1981, Simberloff & Dayan 1991, Wilson 1999, Wilson & Roxburgh 2001, Blondel
2003).

La definicién de gremio implica que las relaciones entre sus miembros se ven
modeladas por la competencia por los recursos limitados. Segin Pianka (1980), los
gremios representarfan “arenas de competicién interespecifica intensa”, con fuertes
interacciones entre los miembros del gremio, pero més débiles entre miembros de
diferentes gremios. Se reconocen dos tipos de competencia: (1) por interferencia o
competencia directa, por ejemplo las interacciones agresivas, la predacién intragremial,
y (2) por explotacién o competencia difusa, derivadas de la dependencia compartida de
las especies competidoras por un recurso limitado. La competencia es considerada como
la fuerza principal que da forma a la estructura de comunidades y gremios (e.g.
MacArthur & Levins 1964, MacArthur & Wilson 1967, Shoener 1974, Cody &
Diamond 1975). Pero incluso cuando la competencia existe, ésta es extraordinariamente

dificil de demostrar, en parte como resultado de una competencia en el pasado (Connell



1980, MacNally 1983, Simberloff & Dylan 1991, Krafjord 2000, Bonesi et al. 2004), y
en parte porque primero se tiene que demostrar que el recurso es limitante (Milne 1961).
La mayoria de los estudios sobre la estructura de los gremios han probado la existencia
de la competencia describiendo el solapamiento de recursos entre los miembros del
gremio en varias dimensiones (e.g. Pinka 1973, Jacsik et al. 1981, Marti et al. 1993,
Fedriani et al. 1999, 2000). Sin embargo, un indice de solapamiento dado entre dos
especies dice poco acerca de la verdadera competencia existente entre ellas. Por otra
parte, el solapamiento real del nicho (y la competencia) varfa segtin la disponibilidad de
recursos (épocas buenas y malas) y de la densidad de las poblaciones de los
consumidores (Wiens 1993, Jaksic et al. 1993, Bonesi et al. 2004), y debe ser también
funcién de la dominancia social (Morse 1974). Estudios recientes muestran que €l
mutualismo puede fomentar la coexistencia de competidores y reducir o eliminar los
efectos de la reduccién de los nichos €Bruno et al. 2003, Schmitt & Holbrook 2003). Por
lo tanto, la estructura gremial de las comunidades y ensambles puede variar
temporalmente (Jaksic 1981) y se debe considerar dindmica (Marti et al. 1993).

Las especies con solapamiento de nichos presentan adaptaciones para maximizar
su eficacia en el uso de los recursos y minimizar los conflictos (Braack 1987). Dado que
la coexistencia de competidores es posible mediante el reparto de los recursos, cOmo se
dividen estos recursos es un tépico del gremio. De hecho, el concepto de gremio se
refiere originariamente a los mecanismos de recursos compartidos por las especies en un
contexto competitivo (Blondel 2003). Los diferentes modos de usar un recurso, — segin
Schoener (1974) principalmente en relacién al alimento, el habitat y el tiempo —, pueden
reducir, aunque no necesariamente eliminar, la competencia. Mecanismos
comportamentales, tales como el evitarse, parecen ser componentes importantes en el
reparto del nicho entre dominantes y subordinados (Morse 1974). Es més, la
competencia interespecifica puede no ser la fuerza gobernante de la estructura gremial;
hay otros factores que juegan un papel importante en la determinacién de la comunidad
(Haila 1982, Feeley 2003), como por ejemplo la variabilidad medioambiental (Wiens
1977), 1a predacién (Connell 1975), el mutualismo competitivo (Levine 1976) y la
facilitacién (Bruno et al. 2003), factores histéricos de colonizacién (Price & Morin
2004), o incluso el azar (Simberloff 1982). Por otra parte, la competencia intraespecifica
es con frecuencia mds intensa que la interespecifica en varios 6rdenes de magnitud
(Schroeder & Ronsenzweig 1975). Por lo tanto, es necesario un enfoque

multidisciplinar para mejorar el conocimiento de las estructuras gremiales (e.g. Ricklefs



& Schluter 1993). El reparto de recursos del que dependen los gremios es a menudo
importante para el funcionamiento del ecosistema (Blondel 2003) y representa uno de
los mecanismos estabilizadores de la diversidad de especies (Chesson 2000). Debido a
que siempre es ventajoso para cualquiera de las partes en una interaccién competitiva
evitarse mutuamente siempre que sea posible, se supone que la competencia fomenta el
uso de diferentes recursos y, de ahi, que genere diversidad ecolégica (Pianka 1976,
1980).

El gremio de carrofieros del Parque Primigenio de Bialowieza fue definido
como el grupo de vertebrados que utilizaron cadaveres de ungulados; y el carrofieo,
siguiendo a Wilton (1986), como el hecho de alimentarse de caddveres de cualquier
ungulado por parte de vertebrados vivos que no participaron en la captura de ese
ungulado. La estructura de los gremios de carrofieros se ha investigado normalmente
buscando pruebas de la competencia, siguiendo una aproximacién del comportamiento
(e.g. Wallace & Temple 1987) o morfolégica (e.g. Hertel 1994), o ambas (e.g. Kruuk
1967). En escasas ocasiones un estudio ha incluido informacién acerca de la divisién
del recurso carrofia en varias dimensiones, tales como el habitat (Lemon 1991) o el
tiempo (Magoun 1976). Una tendencia comtin en los estudios sobre gremios de
carrofieros es que las especies que forman el gremio eran definidas a priori por los
investigadores (normalmente buitres y otras aves carrofieras). Por lo general, se han
excluido los mamiferos carrofieros debido a las dificultades en observarlos y, por lo
tanto, recopilar datos suficientes. También resultan a menudo excluidos los carrofieros
esporddicos, ya que no se han llevado a cabo estudios sobre carrofieo a largo plazo,
incluyendo diferentes estaciones y afios. Por tltimo, otra posible limitacién en los
estudios sobre gremios de carrofieros es el uso generalizado de caddveres expuestos
artificialmente o cebos (con frecuencia abiertos por los investigadores), en lugar de
cadaveres “naturales” (e.g. Wallace & Temple 1987). Por tltimo, nunca se ha estudiado
a fondo el proceso del carrofieo en la zona templada de Europa.

Las principales hipétesis fueron que los caddveres de ungulados (1) son un
recurso constante y predecible, (2) son un alimento crucial en el invierno para la
comunidad de predadores, y (3) son aprovechados diferencialmente por un gremio
organizado cuyos miembros poseen adaptaciones para la explotacion de los mismos.
Los principales objetivos de este estudio fueron reconocer la importancia del carrofieo
en los bosques templados, ampliar el conocimiento existente sobre su relevancia en la

estructura de la comunidad y, por Gltimo, proporcionar informacién acerca del papel del
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carrofieo en el mantenimiento de la diversidad y estabilidad en el ecosistema. Los

objetivos especificos fueron determinar:

1. El aporte anual de cadaveres de ungulados provenientes de diferentes
origenes (muertes naturales, caza, predacién), y la biomasa anual de
carrofia de ungulados disponible para los carrofieros;

2. Las especies que utilizan los cadaveres, sobre todo aves y mamiferos, en
particular las principales especies carrofieras;

3. Los factores que afectan al uso diferencial de cadéveres por parte de las
principales especies de carrofieros;

4. Las tasas de consumo de varios tipos de cadaveres de ungulados por parte
de los carrofieros y los factores que las influencian;

5. Las adaptaciones y la eficacia de los carrofieros para localizar cad4veres
de ungulados;

6. Las interacciones entre los carrofieros en los caddveres, la jerarquia
dominante y la estructuracién del gremio; y

7. Los mecanismos de reparto del recurso y la coexistencia entre los

carroileros.
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3. AREA DE ESTUDIO

El Bosque Primigenio de Bialowieza (= BPB, aprox. 1450 km?) se encuentra en la
frontera entre Polonia y Bielorrusia. Representa el bosque mejor protegido de su tamafio
y €s un ejemplo tipico de los bosques europeos de clima templado (Foto 2). Ademads de
ser grande y estar poco poblado (2-3 personas/km?2), BPB esti conectado con otras
extensiones grandes de bosque (Fig. 1). El estudio se ha llevado a cabo en la parte
polaca del bosque (52° 30’-53°N, 23° 30°-24° 15’E, aprox. 600 kmz), la cual comprende
un area protegida, el Parque Nacional de Bialowieza (100 km?2), y el bosque explotado
comercialmente (480 km?) (Fig. 2). En la parte explotada, se talan los arboles, se hace
reforestacion y se permite la caza, y estd dividida en tres Distritos Forestales. Se explota
comercialmente desde 1915 y el manejo se hace por medio de pequefios claros, zonas
selectivas de tala de grandes arboles y zonas de reforestacién. El area protegida
comprende la Reserva Estricta (47.5 km?2) donde no se permite ni la tala de madera ni
la caza desde su creacién en 1921. En la década de los 70 fue declarada por la UNESCO
Reserva del Hombre y de la Biosfera y Patrimonio de la Humanidad. Protege los
bosques de mayor valor, la mayoria de los cuales nunca han sido talados (130 afios de
edad media) y ha sufrido muy poco el impacto humano. En toda la parte polaca del BPB
so6lo hay cinco carreteras de asfalto con una longitud total de 50 km accesibles a
vehiculos publicos. El bosque se divide en compartimentos (1066 x 1066) separados por
finas lineas que van de S-N y de O-E.

Como muestran los primeros documentos escritos, el BPB fue protegido
como cazadero real de los reyes polacos y duques lituanos desde el siglo XV hasta
finales del siglo X VIII. Mas tarde, bajo la ocupacién rusa (siglo XIX), se convirtié en
coto de caza de los zares. Durante este periodo, el nimero de ungulados se incremento
deliberadamente debido a la introduccién de especies exdticas, al control de los grandes
predadores y a la alimentacién suplementaria en invierno. El bosque sufri6 el peor
deterioro durante el siglo XX. Las dos guerras mundiales tuvieron efectos desastrosos
en el BPB: las especies cinegéticas nativas se vieron diezmadas, el bisonte europeo fue
exterminado, y comenzé la explotacién industrial de madera. En 1945 el bosque fue
dividido por la frontera polaco-soviética. Se salvé al bisonte europeo de la extincién y
se pusieron en libertad a los primeros individuos en 1952 (Krasinski 1967). Otras
especies recobraron su estatus y la densidad de individuos. Desde 1981 las partes

polacas y bielorrusas del bosques fueron separadas por una alambrada de 2.5 m de
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altura construida por los soviéticos a lo largo de toda la frontera de su estado. Los
ungulados ya no pueden atravesar la frontera, aunque se sabe que los linces y los lobos
pueden hacerlo.

A pesar del hecho de que el terreno en Bialowieza es bastante llano (135-202
m sobre el nivel del mar) y carece de rasgos fisiogréficos espectaculares, €l bosque esta
organizado en tipos distintivos, basicamente el bosque caducifolio, el bosque mixto, el
bosque de coniferas y los bosques himedos en zonas pantanosas. La asociacién vegetal
mads caracteristica es la de robles-tilos-carpes (Quercus robur, Tilia cordata, Carpinus
betulus), que también incluye arces (Acer platanoides) y abetos (Picea abies) que
crecen en suelos podzélico marrén (Foto 2). Los suelos secos de arena estén ocupados
por bosques de coniferas y conifero-mixto dominados por pinos (Pinus silvestris) y
abetos mezclados con robles. Las zonas hiimedas de aguas estancadas estin ocupadas
por el aliso negro (Alnus glutinosa). En los alrededores de los pequefios rios y arroyos
del bosque crecen los bosques de alisos y fresnos (Fraxinus excelsior), mezclados con
olmos (Ulmus glabra). Las Gnicas 4reas abiertas dentro del bosque (4% de la parte
polaca del bosque) incluyen zonas de juncos (Phragmites spp.) en valles de pequefios
rios (0.1-1 km de ancho) y varios claros donde se sitdan pueblos pequefios. Se puede
encontrar informacion detallada acerca de la vegetacién en Falinski (1986).

El clima del BPB es de transicién entre continental y atlantico,
imponiéndose el continental. En la zona de clima templado de Europa, el factor
organizador del ambiente es la estacionalidad; se distinguen claramente una marcada
estacién fria (1 de noviembre— 31 de marzo) y una célida (1 de abril — 31 de octubre).
Las temperaturas medias de los meses de enero y julio durante el periodo de estudio
(inviernos 1997/98-2001/02) fueron de -1.4°C y 19.7°C, respectivamente. La
temperatura minima diaria registrada fue de -21°C y la méxima fue de 29°C. La media
de las precipitaciones anuales ascendi6 a 578 mm. La cobertura de nieve persistié de 60
a 96 dfas, una media de 74 dfas, y la méxima profundidad alcanzada comprendia entre

los 13-37 cm.
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4. LA COMUNIDAD ANIMAL: UNGULADOS, GRANDES PREDADORES Y
CARRONEROS.

La comunidad de ungulados del BPB comprende cinco especies: el bisonte europeo, el
alce, el ciervo, el corzo y el jabali. Solamente el bisonte europeo es una especie
protegida, y su poblacién se mantiene estable (250-300 individuos en la parte polaca)
debido a la caza selectiva de animales. Los cadéveres de algunos bisontes sacrificados
que no son adecuados para el consumo humano, suelen ser expuestos deliberadamente
por los guardas forestales para que los consuman los carrofieros, normalmente en claros
dentro del bosque y a menudo en la marisma de Czerlon (Fig. 2). Las otras cuatro
especies se cazan en la zona explotada pero no en el Parque Nacional. Los ungulados
mads abundantes son los que mas se cazan: el ciervo, el corzo y el jabali. El alce es tan
escaso (menos de 20 individuos en todo el drea de estudio) que ya no se caza. En los
siglos XIX y XX en el BPB, la densidad de ungulados en el invierno vari6 de < 2
individuos/km? debido a la sobreexplotacién, a mas de 14 individuos/km? debido a la
sobreproteccién (Jedrzejewska et al. 1997). Por lo general, la densidad de ungulados es
mucho maés alta en el Parque Nacional (Jedrzejewska et al. 1994). A principio de los 90,
la administracién forestal inici6 una intensa campafia para reducir el niimero de
ungulados para, asi, “proteger” las repoblaciones forestales, y la densidad de ungulados
disminuy6 2-3 veces (Jedrzejewski et al. 2000). Durante el periodo de estudio, la
densidad de las tres principales especies de ungulados fue de 6.2 individuos/km? en
invierno (Jedrzejewski et al. 2002). La densidad media en el invierno de cada especie
entre 1997/98 y 1999/00 se obtuvo a partir de los censos llevados a cabo al final del
invierno por parte de la Administracién Forestal y del Parque Nacional (para més
detalles ver Jedrzejewska et al. 1994, 1997) (Tabla 1).

El gremio de los grandes predadores, que se empobrecié en el siglo XIX
debido a la exterminacién del oso pardo, comprende actualmente al lobo y al lince.
Durante los ultimos 150 afios, el nimero de predadores se ha visto sujeto a diferentes
cambios incluyendo exterminaciones temporales debido al control de los mismos. El
ndmero de linces ha permanecido relativamente estable desde 1970, al igual que la de
lobos desde 1980 (Jedrzejewska et al. 1996, Jedrzejewski et al. 1996). Se les ha
protegido en la parte polaca desde 1989. De 1996 a 1999, durante un estudio de
radioseguimiento, el recuento en el invierno fue de tres a cuatro manadas de lobos con
un total de 15 a 18 individuos en el 4drea estudiada (media de 4.4 lobos por manada)

(Jedrzejewski et al. 2002). Un estudio previo en la década de los 90 mostré que el
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territorio tipico de los lobos cubria de 100 a 300 km? y la densidad era de 2-2.6 lobos/
100 km? (Okarma et al. 1998). La cifra de lobos permaneci6 bastante estable durante el
periodo de estudio (W. Jedrzejewski com. pers.). De 1991 a 1996, la densidad del linces
adultos fue de una media de 2.9 linces/100 km?2 (Okarma et al. 1997). El territorio de
los linces cubria de 50 a 170 km2 dependiendo del sexo y de la edad y de la época del
afio (Schmidt et al. 1997). Sus nimeros también se mantuvieron estables durante el
periodo de estudio llegando a 20 individuos en el bosque (K. Schmidt com. Pers.). La
Tabla 1 resume la densidad media de ungulados, grandes predadores y carrofieros.

La comunidad animal del BPB es muy rica. Se encontraron cuarenta especies
de rapaces y carnivoros durante el siglo XX; 29 durante la tltima década, los cuales
ocupan hébitats naturales. De estos, s6lo 17 especies estan presentes en invierno.
Estudios anteriores basados en el analisis de las dietas, el rastreo en la nieve y
observaciones indicaron que 14 especies de predadores carrofieaban cadéveres de
ungulados (Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998). La Tabla 1 incluye la densidad de las
principales especies de carrofieros (excluyendo carrofieros esporadicos) recogida
durante el presente estudio. No todas las especies carrofieras son residentes durante todo
el afio o pueden ser potencialmente carrofieros durante el afio entero. Los tejones y
perros mapaches tienen largos periodos de inactividad en el invierno. Parte de la
poblacién de ratoneros emigra durante el invierno, mientras que el pigargo habita el
bosque exclusivamente en invierno. Las cornejas cenicientas no son comunes y crian
muy irregularmente. Se puede encontrar mds informacién acerca de la comunidad de

vertebrados en Jedrzejewska & Jedrzejewski (1998).
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5. MATERIAL Y METODOS

5.1 BUSQUEDA Y REGISTRO DE CADAVERES

El trabajo de campo se llevé a cabo entre el invierno de 1997/98 y el invierno de
2001/02 (desde diciembre 1997 hasta abril 2002). La informacién acerca de los
cadaveres de ungulados se obtuvo de diferentes fuentes. El presente estudio se realiz
en colaboracién con un proyecto de investigacién sobre la tasa de predacién de lobos en
el BPB durante 1996-1999 (Jedrzejewski et al. 2002). Las sesiones continuas de
radioseguimiento, combinadas con el rastreo en la nieve y la busqueda de presas
proporcionaron muchas de las presas de lobos, asi como animales que los lobos
carrofiearon. Ademds, con la ayuda de voluntarios, dirigi rastreos independientes de
linces y lobos en la nieve para asi encontrar sus presas. Informacién acerca de los
animales muertos, presas o posibles localizaciones de cadaveres fue facilitada a través
del personal forestal, cazadores, gente local y personal cientifico, quienes encontraron
los cadédveres durante el trabajo de campo u otra actividad en el bosque. A veces, utilicé
la ayuda de mi perra adiestrada para la bisqueda de cadaveres, sobre todo en el periodo
en el que no habia nieve. Se obtuvieron también algunos cadaveres de animales abatidos
por cazadores.

Se registraron durante el periodo de estudio un total de 203 cadéveres de
ungulados y 21 de no-ungulados. Cuando se localizaba un cadaver, se tomaba nota de la
especie, sexo y edad y se determinaba la causa de 1a muerte y la fecha estimada de la
misma (a veces incluso la hora) con una precisién razonable. También se anotaba la

localizacidn exacta y la descripcién del estado del cadaver y de las partes consumidas.

5.2. SEGUIMIENTO DE CADAVERES

Se hizo el seguimiento de un total de 214 cadaveres frescos (193 ungulados y 21 no-
ungulados) en inspecciones sistematicas (N= 1784) durante el periodo de estudio (Fig.
3). La muestra incluia cuerpos enteros de ungulados: 17 bisontes, 3 alces, 75 ciervos, 7
corzos y 42 jabalies (Fig. 4, Tabla 2). Se controlaron 47 caddveres en la estacion célida
(1 abril- 31 octubre) y 168 en la estacién fria (1 noviembre- 31 marzo). Durante cada
inspeccion registré las especies de aves y mamiferos que habfan visitado los caddveres
basidndome en observaciones directas, huellas en la nieve y otras sefiales (heces,
excrementos, plumas, letrinas y sefiales actsticas). Se consider6 que una especie habia

estado presente si se la habia visto o si habia alguna sefial de ella en los cadaveres.
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Durante cada visita, se recolectaban todos los excrementos y sefiales de los carrofieros y
se barria sobre la superficie de la nieve para limpiar las huellas. En los periodos sin
nieve, se araba el suelo alrededor del cadaver y se esparcia alrededor de ellos arena,
fango y excrementos de bisontes para obtener huellas de los carrofieros. Cuando era
posible, se registr6 el nimero de individuos contando las aves observados o, en el caso
de los mamiferos, se estimé aproximadamente mediante huellas y rastros en la nieve.
Sin embargo, en la mayoria de los casos, no fue posible determinar exactamente si las
huellas y rastros de los mamiferos correspondieron a individuos diferentes o al mismo
que visito el caddver repetidamente.

Si el estado del caddver habia cambiado desde la inspeccion anterior se
pesaba con la ayuda de un tripode, cadenas, y una balanza. Se utilizaron varios tipos de
balanza (hasta 10, 25, 100 y 250 kg), todas con precisién de hasta un kilo. Se pesaron
todos los caddveres menos los de bisonte, cuyo peso se tomo al final del seguimiento.
Los cadaveres se limpiaron de nieve antes de pesarlos. Cuando habia cadéveres
desarticulados, las partes que faltaban se buscaban en los alrededores y se pesaban
también. Se estimaba visualmente la proporcién del caddver consumida por los
carrofieros y se describia con detalle la utilizacién del cadaver. Durante la inspeccion, se
tomaban fotos del caddver para documentar el proceso de explotacion. El seguimiento
terminaba s6lo cuando quedaban huesos limpios de carne.

De media, cada cadaver se inspeccioné 8 veces con un méximo de 47
inspecciones a los cadaveres de larga duracién y un minimo de 1 a los que eran
répidamente consumidos. El intervalo medio de tiempo entre visitas consecutivas fue de
4.6 dias (DE + 7.9). Los cadaveres se inspeccionaban con més frecuencia en las
primeras fases de utilizacién (diariamente o cada dos dias) mientras que las visitas a los
caddveres viejos se repetian a intervalos mayores de tiempos. Se intent6 hacer lo mas
corto posible el tiempo de inspeccién para minimizar las posibles molestias. Todas las
inspecciones tuvieron lugar en 607 dias diferentes. Los datos climatolégicos se
obtuvieron de la estacién meteorolégica de Bialowieza e inclufan la temperatura media

diaria (°C), la cubierta media de nieve (cm) y las precipitaciones diarias (mm).
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5.3. ESTIMACION DEL APORTE DE CADAVERES DE UNGULADOS

5.3.1. Censos de cadaveres en parcelas

Los censos de los caddveres de ungulados se llevaron a cabo una vez al afio en 1998,
1999 y 2000 en 15 parcelas de muestreo, cada una con un tamafio de 0.53 km?2 (500m x
1066 m), tomando las coordenadas del parque como referencia. El drea total muestreada
cada afio fue de alrededor de 8 km?2 (1.4% del 4rea total del bosque). El estudio se llevé
a cabo a principios de abril, después del pico de mortalidad de ungulados en el invierno,
y cuando la visibilidad era buena, la vegetacién s6lo acababa de comenzar a crecer y la
nieve se habia derretido. Las parcelas estaban separadas espacialmente e inclufan todo
tipo de héabitats (Fig.2). Durante el censo, cinco personas, alineadas y con 25 m de
separacion, anduvieron en la misma direccién y buscaron restos de caddveres en una
distancia de 12.5 m a cada lado. Cada observador mantenia el contacto visual con sus
vecinos mas cercanos (se usaron chalecos reflectantes) mientras que andaban
lentamente en paralelo los unos a los otros. Cada parcela estaba dividida en 4 dreas
adyacentes (125m x 1066m) rastreadas, cada una, por una fila de observadores. En
muestrear cada parcela se tardaban unas 4 horas. Se anduvieron un total de 21.3 km en
cada parcela para buscar caddveres lo que hacia un total de 320 km andados cada afio en
todas las parcelas. Cuando se encontraba cualquier indicio de la presencia de un
cadéver, la fila se paraba, los observadores marcaban su posicion y se llevaba a cabo
una bisqueda més detallada en los alrededores para conseguir tantos restos como fuera
posible.

Se registraban la especie, 1a edad, el sexo (cuando era posible), los restos
encontrados y la posicién del caddver encontrado dentro de la parcela. Se estimaban la
especie y el sexo basdndose en los restos de pelo y en rasgos anatémicos mientras que la
edad se estimaba en relacidn al uso de los dientes de la mandibula inferior (Lochman
1987). Cuando no se encontraba la mandibula se utilizaban otras caracteristicas
anatémicas para determinar si era un individuo joven o un adulto. La causa de la muerte
no se anotaba ya que s6lo se podia determinar con fiabilidad en animales recientemente
muertos. S6lo los caddveres de ungulados que llevaban menos de un afio en el bosque,
es decir, ungulados que murieron entre el muestreo actual y el muestreo del afio
anterior, se tuvieron en cuenta para estimar la abundancia anual de caddveres. A menos

que hubiera pruebas claras que indicaran lo contrario, se consideraba que todos los
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restos encontrados de una especie de ungulado (incluso los esparcidos alrededor)
pertenecian al mismo individuo y se contaba como un solo cadaver.

Para comprobar la precisién del método, llevé a cabo seis censos en lugares
donde yo (pero no el resto de observadores) conocia la localizacién de un cadaver que
llevaba menos de un afio en el campo. Todos los cadédveres fueron detectados por los
observadores en las pruebas. Los cadaveres incluidos en los censos incluian las presas
de lobo y lince, animales muertos por enfermedad o malnutricién, animales abatidos y
abandonados y animales heridos por disparos, pero no animales cazados, cuyos cuerpos
se sacaban normalmente del bosque. Los datos de densidad de caddveres obtenidos en
los censos representaban el nimero minimo de cadaveres de ungulados. La distribucion
de cadéveres de ungulados se investigd usando el indice de dispersién y el coeficiente
estandarizado de dispersién de Morisita (Krebs 1989).

La informacién acerca de la estructura de la edad y las especies de arboles en
las 15 parcelas de muestreo se obtuvo de las oficinas centrales del Parque Nacional de
Bialowieza y de los Distritos Forestales locales (datos tomados del Inventario Forestal y
del Plan de Gestién redactados en 1991). La composicién de las especies arboéreas de las
parcelas (8 km?), mostrada como porcentaje del drea total cubierta por bosque dominado
por una especie dada, fue estadisticamente similar a la del bosque entero (572 km?) (test
G,G=3,df =7, p>0.75). Por lo tanto, se puede considerar que las parcelas son
representativas de todo el bosque (Fig.5). Para investigar la posible influencia de las
diferentes caracteristicas del habitat en la abundancia de cadaveres de ungulados se
llevaron a cabo varios andlisis de regresiéon midltiple. Se examinaron las relaciones
significativas entre las variables indicativas de la abundancia de caddveres (nimero de
cadaveres de ungulados, de ciervos y de jabalies encontrados en cada parcela durante el
muestreo de 3 afios; la biomasa media de ungulados muertos por parcela) y variables
independientes indicativas de algunas caracteristicas del bosque (% del 4rea de la
parcela cubierta por bosque de roble-tilo-carpe, de coniferas, caducifolio, % bosques de
més de 100 y 120 afios, y edad media del bosque de la parcela). Para estos andlisis, se
calcularon la edad y la composicién de las especies de arboles en cada parcela para

todos los grupos. Se utilizaron las transformaciones del arcoseno y de la raiz cuadrada.
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5.3.2. Estimacion de la biomasa de ungulados disponible para los carrofieros

Los datos de la densidad de 1a comunidad viva de ungulados se obtuvieron de los censos
llevados a cabo (para la explicacién del método ver Jedrzejewska et al. 1994) cada afio
en la parte comercial del bosque y cada dos afios en el Parque Nacional (Kossak 1998,
1999, 2000, Jedrzejewska et al. 2001). El personal forestal proporcioné los datos sobre
la edad y el sexo de 371 ungulados que se encontraron muertos en el periodo de
1997/98-2001/02, incluyendo 271 ciervos, 46 corzos y 54 jabalies, para la comparacién
con la estructura de edad/sexo de la poblacién viva de ungulados (Okarma et al. 1995,
Kossak 1998, 1999, 2000). La biomasa de los ungulados muertos se calculé utilizando
la media de las masas corporales que se detallan en la Tabla 3. La masa corporal
aplicada a los cadaveres de ungulados cuya edad y/o sexo no pudo ser estimada se
estim6 mediante el peso medio correspondiente a la estructura de la poblacién viva.
(Okarma et al. 1995, Kossak 1998, 1999, 2000). Fui capaz de determinar la causa de la
muerte en 199 de los 203 cadaveres de ungulados entre los inviernos de 1997/98-
2001/02. Entre los animales cazados se incluian tanto las visceras desechadas (N=55)
como los cadéveres enteros abandonados por los cazadores (N=24). El suministro anual
de cadéveres de cada especie de ungulados se calcul6 en base a la densidad de
cadéveres (datos de los muestreos de parcelas) y a la contribucién de los principales
factores de mortalidad, tanto por causa natural como debidos al hombre, para cada
especie de ungulados. Estos factores principales de mortalidad (predacién por lobos y
linces, muertes por enfermedad/inanicién y caza) constituyeron los suministradores mas
importantes de cadéveres. La caza proporciond cuerpos enteros (por lo tanto
contabilizados durante los censos de cadaveres) s6lo en los casos de animales heridos y
cadédveres abandonados de animales abatidos. S6lo se incluyeron estos tipos de
caddveres en la estimacion del suministro anual de cad4veres procedentes de actividades
cinegéticas.

La biomasa disponible para los carrofieros de una presa de lobo o lince se
calculé utilizando la masa corporal media de la presa y el consumo medio (%) por parte
de los predadores para cada especie de ungulado segtin Jedrzejewski et al. (2000, 2002)
para presas de lobos y segin Okarma et al. (1997) para presas de linces. La masa
corporal media del ciervo y del corzo cazados por lince se calculd a partir de la
estructura de sexo/edad de la muestra de ciervo o corzo predados (Okarma et al. 1997) y

de la masa corporal media mostrada en la Tabla 3. La biomasa abandonada a los
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carrofieros procedente de los ungulados muertos por enfermedad/hambre y caza se
considerd igual a las masas corporales en la Tabla 2.

Los cazadores normalmente desechaban las visceras y destripaban a los
animales. Las oficinas centrales de los Distritos Forestales proporcionaron informacion
sobre las cuotas anuales de caza para el ciervo, el corzo y el jabali. Las cifras de
bisontes sacrificados y muertos fueron facilitadas amablemente desde el proyecto de
seguimiento del bisonte por Dr. Malgorzata Krasinska (Instituto de Investigacién del
Mamiferos) y por Dr. Zbigniew Krasinski (Parque Nacional de Bialowieza). El aporte
de carrofia procedente de las visceras de ungulados se calculé para cada especie de
ungulado a partir del nimero de animales cazados cada afio y el peso medio de sus
visceras (promediado segin la edad y el sexo de los cupos de caza). Como los
carrofieros no consumen normalmente el contenido del estémago y de los intestinos, su
peso se sustrajo del total del peso de las visceras. El contenido del estémago y de los
intestinos representd aproximadamente el 56% del peso total fresco (datos propios
obtenidos de un ciervo macho adulto y de un jabali hembra de 3 afios). Para cada
especie, el peso de las visceras y Grganos internos se calculd para adultos y jovenes, a
veces también en machos y hembras, siguiendo estudios anteriores (Tabla 4). Para
obtener el peso total de los restos desechados para cada edad y sexo, afiadi la mitad del
peso de los 6rganos internos al peso del estémago y de los intestinos sin €l contenido
del rumen (ya que los cazadores abandonaban al azar todos o partes de los érganos en el
bosque). Los érganos internos del corzo y del bisonte nunca se desechaban, asi que no
se afiadieron al peso. El peso medio de los sobrantes desechados se calculaba entonces
segin la estructura de la cuota de caza (Tabla 4). La pequefia poblacion de alce no se

cazd durante 1997/98-2001/02.

5.4. FRECUENCIA DE UTILIZACION DEL CADAVER Y FACTORES
RELACIONADOS

5.4.1. Identificacién de los carroiieros en los caddveres e indices de su frecuencia de

carroieo

Se emplearon dos medidas para caracterizar el uso por parte de cada especie de
carrofiero de los 214 caddveres observados: (1) el porcentaje de caddveres visitados por

una especie dada de carrofiero, y (2) la frecuencia de carrofieo, es decir el porcentaje de
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inspecciones realizadas en cada cadaver en la que la especie de carroiiero fue registrada.
Esto reflejé con qué frecuencia la especie utilizo el cadaver en relacién al periodo de
tiempo que el cadaver estuvo potencialmente disponible (medido indirectamente por el
numero de inspecciones realizadas por el observador), es decir durante el periodo
completo de explotacién del caddver. La frecuencia media de carrorieo fue la media
para todos los caddveres. Para cada cadéver, se contd el niimero total de especies
carrofieras registradas, asi como la actividad carroiiera total, definida como la suma de
las frecuencias de carrofieo de todas las especies registradas. Ambas medidas incluyeron
a las especies carrofieras no identificadas.

Las visitas de los dos grandes predadores, el lobo y el lince, a sus propias
presas se excluyeron de los calculos. En el caso del tejon, el cual estd inactivo en
invierno, y del pigargo, el cual esta ausente en la estacidn calida del area de estudio, las
frecuencias de carrofieo se calcularon adicionalmente para el periodo de
actividad/presencia de dichas especies en el BPB. El periodo en el cual el pigargo podia
carrofiear potencialmente iba desde el 1 de noviembre al 31 de marzo, ya que la primera
y la tltima fecha que se registraron en el 4rea de estudio fueron el 7 de noviembre de
1998 y el 16 de marzo de 1999 respectivamente. La hibernacién de los tejones dura, de
media, desde el 15 de noviembre al 15 de febrero (Kowalczyk 2001). Sin embargo, para
hacer posible la comparacién con las otras especies catrofieras, se utilizaron en el
anélisis la proporcién de cadaveres encontrados y la frecuencia de carrofieo de ambas
especies durante todo el afio. Las musarafias y los ratones se incluyeron en la categoria
“Micromamiferos” ya que sus sefiales (huellas y heces) no podian ser identificadas
normalmente con precisién. La categoria “Pequefios paseriformes” corresponde
principalmente a péridos, pero también otros pequefios paseriformes que se alimentan

de larvas en los cadaveres.

5.4.2 Tipos de cadaveres

Los caddveres observados se dividieron en 6 categorias segiin su origen (Tabla 2, Foto
3). Las presas de lobo y lince se refieren a presas frescas de ambos predadores y
consisten frecuentemente en restos. Los ungulados muertos incluyen animales que
habian muerto por enfermedad, inanicién o frio. En el comienzo del proceso, eran
siempre caddveres intactos que estaban de algin modo ocultos. Cazados y otros incluia,

sobre todo, animales cazados y sacrificados los cuales se exponian més tarde, asi como
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heridos, cazados furtivamente, atropellados, ahogados, matados por perros y después
abandonados, ungulados domésticos muertos y después expuestos, y de muerte
desconocida. Al igual que los animales muertos, eran caddveres completos pero
normalmente los cuerpos no estaban intactos, es decir la cabeza, la piel, las visceras y/o
algunas otras partes estaban ya abiertas a los carrofieros. Con frecuencia se exponian en
4reas abiertas frecuentadas por cazadores. Los restos de animales de caza o sacrificados
que consistian, sobre todo, en intestinos, visceras, pero también otros restos tales como
piel, pezuiias y huesos, fueron clasificados como visceras de ungulados. A diferencia de
las categorias anteriores, que tienen en cuenta la carrofia de ungulados, no-ungulados se
refiere, sobre todo, a carnivoros muertos. Incluia 7 perros mapaches, 6 zorros, 4 perros
domésticos, 1 tején, 1 lobo, 1 liebre y un pollo doméstico (Tabla 2).

Para investigar las preferencias de los carrofieros en relacién con el origen de
los cad4veres y con las especies, se calculé el indice de selectividad de Ivlev (D),
modificado por Jacobs (1974), de la siguiente manera:

— ("_P) (1)
(r+p-2mp)

donde r es la proporcién (fraccién) de una categoria dada de cadaver respecto al nimero
total de visitas a los cadaveres por parte de la especie carrofiera en cuestién, y p es la
proporcién de esa categoria de caddver dentro del nimero total de inspecciones
realizadas a los caddveres. Para comprobar las preferencias de los carrofieros con
respecto a las especies de ungulados sélo se tuvieron en cuenta a los cadédveres de
ungulados més abundantes (ciervo, jabali y bisonte).

El test G para la homogeneidad de porcentajes se utiliz6 para examinar las
diferencias entre las categorias de caddveres en cuanto a la proporcién de los cadéveres
carrofieados y a la frecuencia de carrofieo de los principales carrofieros. Se examinaron
las diferencias en el niimero total de especies carrofieras que visitaron varios tipos de

cadaveres mediante los tests de Kruskal-Wallis y U de Mann-Whitney.
5.4.3. Utilizacion estacional de los cadaveres
Para investigar la variacién estacional en el uso de los caddveres por parte de las

principales especies de carrofieros, los datos de todas las inspecciones de cadaveres

(N=1784) se dividieron en periodos bimestrales: octubre-noviembre (N=255
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inspecciones), diciembre-enero (N=557), febrero-marzo (N=671), abril-mayo (N=176),
junio-julio (N=42) y agosto-septiembre (N=83). La frecuencia de carrofieo de una
especie durante cada periodo se presenté como el porcentaje de inspecciones positivas,
es decir, la proporcién de inspecciones en las que se registr6 una especie dada de
carrofiero respecto al nimero total de inspecciones a cadédveres realizadas en ese periodo
bimestral. Se sigui6 el mismo procedimiento para investigar la variacién temporal en el
numero medio de cuervos observados en los cadaveres y en el nimero medio de
especies carrofieras que los visitaron, as{ como para comparar la frecuencia de carrofieo
de las principales especies durante la estacion fria (N=1391 inspecciones) versus la
estacion célida (N=393). Los datos obtenidos en las inspecciones entre el 1 de
noviembre y el 31 de marzo se incluyeron en la estacién fria y los obtenidos entre el 1
de abril y el 31 de octubre en la estacién calida. Se utilizaron el test G para la
homogeneidad de porcentajes y la ANOVA para examinar las diferencias entre los
periodos o estaciones en las frecuencias de carrofieo y en el niimero de cuervos y
especies carrofieras, respectivamente.

La variacién temporal en la frecuencia de carrofieo de las especies y en el
namero de especies carrofieras a lo largo del proceso de explotacién de los cadéaveres se
represent6 graficamente. La fecha de la muerte del animal o la exposicion del cadaver
se consideré como el dia-caddver 0. A cada inspeccién se le asigné un nimero de dia-
cadiver coincidiendo con el niimero de dias transcurridos desde la muerte/exposicién.
Para cada especie carrofiera, se agruparon los datos (presencia/ausencia) de las
inspecciones pertenecientes al mismo dia-cadaver y la frecuencia de carrofieo se calculd
(como porcentaje de inspecciones positivas) para cada dia-caddver. Se siguid el mismo
procedimiento para mostrar la variacidn en la frecuencia de carrofieo en los diferentes
tipos de cadaveres (ungulados muertos, cazados y otros y presas de lobos) a lo largo del
proceso de explotacién. Como los caddveres de larga duracién no fueron numerosos, los
para los dias-caddver mayores de 50, los datos de los dias-cadaver fueron agrupados, asi
como la frecuencia de carrofieo calculada para ese intervalo de tiempo. Para mostrar el
patron temporal mas probable de utilizacién del cadaver, los datos del diagrama de
puntos (frecuencia de carrofieo en relacién al dia-cadaver) se calcularon mediante el
método de la Distancia Minima Cuadrada usando el programa Statistica 6.0.

Los cadaveres se dividieron en 5 categorias segln su tiempo de utilizacién:
hasta 15 dias (N=86 cadaveres), 1 mes (N=36), 2 meses (N=39), 3 meses (N=29) y

hasta més de 3 meses (N=24). El tiempo de utilizacién del caddver corresponde al
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periodo entre 1a muerte del animal o la exposicién del caddver y la fecha de la dltima
inspeccién realizada. El niimero de especies carrofieras registradas y la actividad total
de carrofieo se compararon entre las categorias de caddveres mediante el test de
Kruskal-Wallis y la ANOVA de una via, respectivamente.

'

5.4.4. Influencia de las condiciones meteorolégicas

Para cada inspeccidn, la ausencia/presencia de los principales carrofieros se hizo
corresponder con un valor de la temperatura media diaria (°C), la cubierta de nieve (cm)
y las precipitaciones (mm). Para mostrar graficamente la variacion en la frecuencia de
carrofieo bajo diferentes condiciones meteoroldgicas, se agruparon los datos de las
inspecciones en varias categorias de cubierta de nieve, temperatura, y precipitacién. En
154 inspecciones los cadédveres estaban completamente cubiertos por la nieve. Calculé
la frecuencia de carrofieo de los principales carrofieros en esos dias y en el resto de las
inspecciones. El namero de las especies carrofieras que visitaron un cadaver se
correlaciond (Coeficiente de Spearman) con los valores medios de las variables
climaticas (todas las inspecciones juntas). Las diferencias significativas de estas
variables en relacién con el niimero de especies se examinaron mediante el test de
Kruskal-Wallis.

Usé modelos lineales generalizados mixtos (GLMMSs) para evaluar los
efectos de las condiciones meteoroldgicas y del porcentaje del caddver consumido en la
presencia de una especie carrofiera dada en el caddver (McCullagh & Nelder 1989). Los
GLMMs son una extension de los modelos lineales generalizados GLMS que permiten
modelar la covarianza de los efectos aleatorios. Como se llevaron a cabo varias
inspecciones para cada cadaver, el cadaver se consideré como un factor aleatorio en el
GLMM. As{ se controlaron los efectos potencialmente importantes del cadaver en si
sobre la presencia de un carrofiero dado. Se realizaron anélisis para cada especie
carrofiera y se consideraron sélo los cadaveres visitados al menos una vez por la especie
en cuestion. Esto evit6 la inclusién de caddveres no disponibles para las especies debido
a su localizacidn, a la época del afio, etc. La presencia de cada especie carrofiera en un
cadaver se ajust6 usando errores binomiales y la funcién logit, como funcién de la
porcién de caddver consumido (reescalado desde 0 a 9), de la temperatura media diaria,

de la cubierta de nieve, y de la precipitacién (efectos fijos). El analisis estadistico se
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llevé a cabo usando el macro GLIMMIX para la version 8.02 del programa SAS

System.

5.4.5. Analisis del habitat

El hébitat donde se localizaron los caddveres se dividié en bosque y 4reas abiertas. Se
calculé el indice de selectividad de Ivlev para cada carrofiero principal como en la
Expresion (1), donde r fue la proporcién (fraccién) de caddveres en cada tipo de hébitat
respecto al nimero total de caddveres visitados por una especie carrofiera dada y p es la
proporcidn de caddveres en cada tipo de habitat respecto al niimero total de cadaveres
controlados.

Se llevé a cabo un andlisis detallado de las localizaciones de los 103
cadaveres. Se excluyeron las localizaciones de cadaveres no-ungulados ya que, por lo
general, los carnivoros los evitan. Al seleccionar las localizaciones de cadaveres para
los andlisis del hébitat, intenté obtener una muestra representativa de todos los tipos de
habitat y de la estructura del bosque. Para evitar perturbar a los carrofieros en el proceso
de utilizacién del cadéver, el trabajo de campo se 1levé a cabo 1-3 afios después del
seguimiento del cadéver y aproximadamente en la misma fecha en la que se realizé el
control. Las localizaciones de los caddveres se marcaron en un mapa y las distancias se
midieron con la versién 5.5 del programa MaplInfo. Identifiqué cinco variables que
representaban el paisaje en el cual se localizaron los caddveres (Tabla 5). Se considerd
que el macrohébitat afect6 al carrofieo a través de las especies especialistas en habitat.
Se distinguieron cinco tipos de macrohébitats, usando el mapa del BPB de vegetacién
de Kwiatkowski (1994) como referencia: (1) bosque de roble-tilo-carpe, (2) bosque
mixto, (3) bosque de coniferas, (4) bosques de alisos y galeria, y (5) valles, prados y
claros. Se supuso que la proximidad de los caddveres a carreteras y pueblos beneficiaria
a las especies relacionadas con el hombre y disuadiria a aquellas més sensibles a la
presencia humana. La distancia de los caddveres al agua debi6 afectar al carrofieo por
especies relacionadas con medios himedos (e.g. el perro mapache). La proximidad al
borde del bosque o de 4reas abiertas pudo influir a que las especies carrofieras que
evitaron cualquiera de esos habitats.

Las variables que representan los atributos locales (Tabla 5) se midieron en
parcelas circulares (11.3 m de radio) de 0.04-ha (400 m?) centradas en las localizaciones

iniciales de los cadaveres (la mayoria de los caddveres fueron posteriormente
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arrastrados por los carrofieros). La cobertura arbérea, que afecta principalmente a las
aves carrofieras, se midid con un densiometro casero en las 4 direcciones del
emplazamiento del cadaver. El promedio de DAP de los arboles (didmetro a la altura del
pecho) se tomé como medida indirecta de la edad del bosque; se asign6 el valor cero a
las localizaciones con drboles muy jévenes (DBH< 10 cm) y 4reas abiertas. El grado de
cobertura de arbusto y la proporcién de arbustos de coniferas, normalmente matorral de
abeto, proporciona refugio y proteccion a los mamiferos carrofieros de tamafio medio.
Finalmente, la distancia desde el caddver al arbol mas cercano es importante para las
especies que escapan a los arboles, tales como la marta.

Una primera comparacién univariante entre los caddveres con y sin una
especie dada de carrofiero presente se realizé utilizando el test U de Mann-Whitney y,
para la variable categdrica de “Macrohabitat”, el test G. Se realiz6 también un anélisis
de regresion logistica para examinar el efecto de las variables del hébitat sobre la
presencia de las especies carrofieras en los caddveres. El andlisis de regresion logistica
investiga la relacién entre una variable dependiente binaria (ausencia/presencia de una
especie carroiiera) y variables explicativas (caracteristicas del habitat). La bondad de
ajuste se evalud usando el método de maxima verosimilitud -2 log, el cual tiene una
distribucién chi-cuadrado bajo una hipdtesis nula, y siguiendo con precision la tabla de
clasificacion. La capacidad predictiva del modelo se confirmé a través de la asociacién
de las probabilidades esperadas y las respuestas observadas. Para cada especie
carrofiera, se realizaron dos regresiones logisticas utilizando el SPSS 10, para una escala
local y de paisaje. El uso de un cadaver por una especie dada puede estar afectado por
las caracteristicas del habitat en s6lo una escala, en ambas o en ninguna. La variable
categérica “Macrohébitat” se reescalé en 4 variables, representando cada una un tipo de

hébitat, y tomando como referencia la Gltima categoria (valles, prados y claros).

5.4.6 Gremios de carrofieros

Para investigar la estructura del gremio de carrofieros se realizé un anélisis de clusters
de los principales carrofieros (con la excepcidn de los perros callejeros). Se construyé
una matriz de similaridad con las variables que parecian ser las mas importantes en la
seleccién de cadéveres por parte de los carrofieros. Se incluyé la frecuencia de carrofico
y la proporcién de cadaveres visitados por los principales carrofieros en las presas de

lobos, presas de linces, animales muertos, cadaveres de verano, caddveres de invierno,
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cadéveres localizados en el bosque y caddveres localizados en las 4reas abiertas. El tipo
de agrupamiento que se llevo a cabo se hizo por el método unweighted pair-group
methods with arithmetic average (UPGMA) en SPSS 10. La medida de disimilaridad
usada fue el chi-cuadrado, apropiado para los datos de conteo y frecuencia. Como todas
las variables se expresaron en las mismas unidades (%), sus valores no se
estandarizaron. Se construy$ un primer dendograma utilizando la proporcién de
cadaveres visitados de varios tipos y un segundo con la frecuencia de carrofieo. El valor
minimo para determinar la identificacién del gremio fue fijado en 0.50. Este valor de
probabilidad ha sido tomado con frecuencia como umbral en los estudios de

estructuracion de gremios (e.g. Jaksic & Delibes 1993, Marti et al. 1993).

5.5. CONSUMO DE CADAVERES

5.5.1. Biomasa del cadiaver consumida por los carrofieros

La biomasa del caddver consumida por los carrofieros (entre las inspecciones
consecutivas y el total) se calcul$ en base a las pérdidas de peso de los caddveres
medidas entre las inspecciones. Cuando algiin cad4ver no se pudo pesar (e.g. caddveres
de bisonte), la biomasa consumida se calcul6 a partir de la estimacién visual de la
proporcién consumida, de 1a masa corporal inicial estimada para la correspondiente
edad/sexo de las especies de ungulados, y fotografias documentales. Las masas
corporales para las distintas clases de edad/sexo de las especies de ungulados se
tomaron de las fuentes listadas en la Tabla 3 y de Szulc et al. (1971), Bobek et al.
(1992), Jedrzejewski et al. (2002), W. Jedrzejewski (datos no publicados) y datos
propios. Aunque algunos carrofieros (arrendajos, jabalies) comfan a veces parte de los
contenidos del rumen, la mayoria quedaba sin consumir. Por lo tanto, el contenido del
peso del rumen (calculado a partir de las fuentes anteriores, Tablas 3 y 4, y datos
propios) se sustrajo, en los casos necesarios, de la biomasa del cadédver consumida.
También se hicieron correcciones en el caso de las partes (con una porcidén importante
no comestible, e.g. patas) arrastradas por los carrofieros durante el proceso de
explotacion del caddver y que no se encontraron posteriormente. El peso de esas partes
no comestibles del esqueleto que habian desaparecido se consideré como el peso final
de las partes y restos similares pertenecientes al mismo cadaver o a otro caddver de la

misma edad/sexo de la misma especie de ungulado en la fase final de consumo.
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La biomasa del caddver disponible para los carrofieros era la diferencia entre
el peso inicial y final del caddver. Cuando era necesario, se corrigi6 el peso final del
cadaver para el contenido del rumen y las partes desaparecidas. Se consideraron como
peso y estado inicial del cadaver aquellos en el momento de la muerte, de la exposicion,
o después de haber sido cazado, consumido y abandonado (temporal o definitivamente)
por lobos y linces. En el caso de las presas de los depredadores, consideré el peso como
el registrado al encontrarlas o en la primera inspeccién. Aunque todas las presas
incluidas en el andlisis eran frescas, no fue posible afirmar con total seguridad qué
porcién dela presa fue consumida por el predador y por el carrofiero en el periodo
anterior al descubrimiento de la presa por parte del observador. Por razones similares, el
estado del caddver tomado como inicial era el registrado en el momento del
descubrimiento. La biomasa del cadéver consumida entre inspecciones consecutivas se
calcul6 de la misma manera. Fue imposible diferenciar la biomasa consumida por los

carrofieros y por los predadores en las visitas posteriores de éstos ultimos a sus presas.

5.5.2. Tiempo y tasa de consumo del cadaver

Hice la distincién entre tiempo de utilizacién del caddver (utilizado para los cdlculos de
la frecuencia de carrofieo) y tiempo de consumo del caddver. Fue dificil determinar en
qué momento los carrofieros dejaban de utilizar el cadéver. Algunos carrofieros fueron
observados visitando caddveres muy viejos (marcéndolos, royendo huesos), incluso un
afio después de estar muertos y ser consumidos. El tiempo de consumo del caddver (en
dias) se definié como el tiempo transcurrido desde la muerte del animal o la exposicion
del caddver y la fecha de inspeccién donde (a) el estado del caddver no habia cambiado
desde la dltima visita, no habia sido movido ni consumido, y ademas (b) todas o la
mayoria de las partes comestibles (carne, visceras, piel) habian sido ya comidas. La
fecha de la muerte o de exposicion se podia saber o deducir con una precision
razonable.

La tasa media de consumo del cadaver (kg consumidos por dia) se definié
como la biomasa del caddver disponible para los carrofieros (i.e. comestible) dividida
entre el tiempo de consumo del cadaver. La rasa de consumo diaria de un caddver (kg)
se definié como la biomasa del caddver consumida en un dia determinado durante el
proceso de explotacién del caddver y se calcul6 como se explica a continuacion. La tasa

de consumo de un caddver por parte de los carrofieros se calculé para cada periodo de
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tiempo comprendido entre dos inspecciones consecutivas dividiendo la biomasa
consumida durante ese tiempo entre el nimero de dias transcurridos entre dichas
inspecciones. Asf, la tasa de consumo para cada uno de los dias dentro del periodo
comprendido entre las inspecciones se considerd 12 misma.

El tamafio de muestra de los cadaveres utilizados en el anlisis estadistico
variaba ya que los valores de ciertas variables no estaban siempre disponibles para todos
los caddveres de ungulados: N=144 para el andlisis del tiempo de consumo, N=136 para
el analisis de la tasa media de consumo del cadaver, y N=128 para el analisis del
consumo diario del cadaver. Las diferencias significativas entre el tiempo y la tasa
media de consumo del cadaver entre cadaveres de distintos tipos y especies se evaluaron
mediante e] test de Kruskal-Wallis. Algunos andlisis se realizaron con y sin caddveres
de bisontes, ya que nunca son predados por grandes camivoros y poseen caracteristicas
Unicos. Para el anlisis de regresién multiple, se consider6 el 1 de noviembre como el
primer dia de invierno, coincidiendo con el comienzo de la estacién fria. Se investigé la
relacion entre el tiempo de consumo (después de transformarlo cuadraticamente) de los
143 cadaveres de ungulados y varios factores relacionados con las caracteristicas del
cadéver: tipo de cadéver (cifrado segin la apertura del caddver, 1-ungulados muertos, 2-
cazados, 3-presas de predadores); especies de cadaveres (1-cérvidos, 2- jabalies, 3-
bisontes); peso inicial del cadaver; fecha de la muerte/exposicidn (expresado como dia
de invierno); y localizacién del cadaver (bosque vs. zonas abiertas). Se comprobaron las
correlaciones de Spearman entre el tiempo de consumo del cadéver y varios factores
relacionados con el carrofieo. Estas variables estaban relacionadas con todos los
carrofieros (actividad total de carrofieo y niimero de especies carrofieras) y con aquellas
especies carrofieras que actuaban en grupo (cuervo, lobo y jabali), las cuales podian ser
responsables de las tasas de consumo de cadaveres mas elevadas (nimero de visitas en
las que se alimentaron, frecuencia de carrofieo, y nimero de individuos observados). Se
investigaron los efectos de estas variables en la tasa media de consumo (transformada
logaritmicamente) de los 140 cadaveres de ungulados con los modelos de regresion
multiple utilizando el criterio de informacién de Aikake (AIC). El peso de Aikake (®)
es la probabilidad de que un modelo dado sea el mejor modelo en la serie (Anderson et
al. 2000). Se investigd (datos juntos) la variacién temporal en el consumo diario de los
diferentes tipos de cadaveres a lo largo del proceso de explotacion del cadaver y en
relacién con el dia de invierno. Se examinaron las diferencias entre la tasa diaria de

consumo por parte de los carrofieros en relacion a la temperatura media diaria (°C)
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(media de dos dias, el de la inspeccién y el anterior), a las precipitaciones (mm), y a la
cubierta de nieve (cm) mediante los tests de Kruskal-Wallis y Mann-Whitney (datos en

comun).

5.6. OBSERVACIONES DE LOS CARRONEROS ALIMENTANDOSE DE LOS
CADAVERES

5.6.1. Descubrimiento del cadaver y orden de llegada

La eficiencia de las principales especies carrofieras en descubrir un cadaver se calculé
con el andlisis del tiempo de supervivencia (Muenchow 1986, Pyke & Thompson 1986).
La eficiencia de las especies carrofieras se expresé como el tiempo transcurrido en
encontrar una determinada proporcién de los caddveres y como la probabilidad de
descubrir un caddver en un momento dado después de la muerte/ exposicién del
cadaver. El tiempo de supervivencia de un cadaver fue el tiempo que transcurri6 hasta
ser descubierto por un carrofiero. Las curvas de probabilidad de supervivencia de un
cadaver para cada especie carrofiera se generaron mediante el método del producto-
limite de Kaplan-Meier con el programa de Statistica 6.0. Se controlaron todos los
cadéveres de ungulados observados hasta su total consumo y asi no hubo datos
censurados. S6lo se incluyeron en el analisis los cadaveres de ungulados frescos
encontrados dentro de los 3 dias posteriores a la muerte/exposicién (N=99). De éstos,
los caddveres no descubiertos por la especies carrofiera analizada se excluyeron debido
a que otros factores (tipo de hébitat, tipo de cadaver o periodos inactivos de la especie)
podrian hacer que los cadaveres no estuvieran disponibles a la especie. En el caso del
lobo, sélo se incluyeron en el anélisis los caddveres carrofieados y no las presas. El test
Cox-F se utiliz6 para examinar las diferencias entre el tiempo de supervivencia de los
caddveres en el bosque vs. en las areas abiertas, los cadaveres disponibles en la estacion
fria vs. en la célida, y las presas de lobos vs. los ungulados que no son presas de lobos.
La secuencia de las llegadas de los carroiieros a los cadaveres se analizé en la
muestra de 99 cadaveres frescos de ungulados, segin los registros de las especies
carrofieras nuevas que habian localizado el caddver en las inspecciones consecutivas. Si
se registraba mds de una especie en la misma inspeccion, se les asignaba el mismo
orden de llegada. A la siguiente especie en llegar se le asignaba el orden n+1, siendo n

el nimero de especies ya registradas. Se combinaron la tercera y posteriores llegadas.
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5.6.2 Observaciones directas de los carronieros en los cadadveres

Se observaron un total de 21 cadaveres de ungulados (16 ungulados salvajes: 6 ciervos,
6 jabalies y 4 bisontes, asf como 1 vaca, 1 tején y 3 pilas de visceras de ungulados)
durante largos periodos para investigar el comportamiento de los carrofieros en 1os
cadaveres. Cinco cadaveres correspondian a presas de lobos; el resto eran animales
cazados que habfan sido expuestos posteriormente. Se localizaron siete caddveres en el
bosque y 14 en las 4reas abiertas. Las observaciones tuvieron lugar entre los inviernos
de 1997/98 y del 2001/02. Se realizaron desde un escondite camuflado con una ventana
de espejo de un solo sentido posicionada al menos a 30 m del cadaver. Se utilizaron
también como escondite, cuando fue posible, las torres de caza en el bosque. Las
observaciones de dia empezaban antes del amanecer y terminaban después del
anochecer para evitar perturbar a las aves carrofieras. Debido a algunas dificultades con
las observaciones nocturnas y la posible influencia de los observadores en la presencia
de mamiferos, se desarroll un segundo método para llevar a cabo observaciones por
control remoto. Tres caddveres de ungulados se observaron con este segundo método.
Consisti6 en una cdmara de vigilancia con luces infrarrojas colocada cerca del caddver
(camuflada o sujeta en alto a un arbol), conectada mediante un cable a una pantalla de
television localizada a 500 m. Tanto la camara como la luz infrarroja podian ser
encendidas y apagadas por el observador desde una distancia de 500 m y ser recargadas
con baterias de coche. El equipo y el observador estaban ocultos en una tienda
camuflada; siempre que era posible se utilizaron las casas y construcciones existentes.

Las observaciones duraron un total de 934 h 15 min. De éstas, 641 h 45 min
se llevaron a cabo durante el dia y 293 h 30 min durante la noche. La mayoria de las
observaciones tuvieron lugar en el periodo frio (724 h 35 min) mas que en el cdlido
(209 h 40 min), cuando los carrofieros visitaban con menos frecuencia los caddveres. Se
llevaron a cabo un total de 113 sesiones de una duracién media 8 h 16 min (DE + 2h 50
min), normalmente durante las primeras etapas del proceso de explotacién del cadaver.
Se observaron los caddveres localizados en las dreas abiertas durante 283 h 40 min y
aquellos localizados en el bosque durante 650h 35 min.

Durante las observaciones se tomaron los siguientes datos:

(1) Llegadas y partidas de todos los individuos que se acercaban al cadéver.

Cuando una bandada de cuervos estaba presente era imposible registrar el
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tiempo de llegada y partida de cada individuo. En este caso, se aplicé el
método de muestreo focal de animales (Altmann 1974) para cuervos: se
elegia arbitrariamente un cuervo de la bandada y se registraban sus horas
de llegada y partida.

(2) A intervalos de 5 min, el observador registraba las especies y el nimero
de individuos que estaban presentes y que se alimentaban del cadaver
siguiendo el método de scan sampling (Altmann 1974). Se realizaron un
total de 11260 escaneados, de los cuales 8734 se hicieron durante la
estacion fria.

(3) Durante los 5 minutos que habfa entre los escaneados consecutivos, €l
observador registraba las interacciones agresivas entre los individuos de
una misma especie y de diferentes especies ad libitum (Altmann 1974).
Las interacciones agresivas inclufan ataques directos, peleas, picotazos
(incluyendo picoteos de los cuervos en las colas de los rapaces) y robo de
comida. Se anotaron también otros comportamientos especiales, tales
como el hecho de partir con comida para esconderla. Se describieron las

partes del caddver de las cuales se alimentaban los carrofieros.

5.6.3. Patrones diarios de actividad de los principales carroiieros en la utilizacién

del cadaver

Los patrones de actividad diaria de las principales especies carrofieras en los cadiveres
se calcularon en base a su presencia durante los escaneados. Sélo se incluyeron los
datos de las observaciones del invierno (N=8734 scans). Los escaneados se agruparon
en periodos de 2 horas. La actividad total en cada periodo de 2 horas para cada
carrofiero se calculd en base a la proporcién de escaneados con la especies en analisis
presente en los caddveres (todos los datos en comun).

La frecuencia de carroiieo diaria de una especie dada en los cadaveres se
calcul6 como la proporcién de escaneados con la especie presente respecto al niimero
total de escaneados (todos los datos en comiin). Representa un indice relativo de la
presencia en los caddveres de una especie dada a lo largo de un dfa. La proporcién de
tiempo que un carrofiero pasa alimentdndose de un cadaver se calculdé como el
porcentaje de escaneados en los que la especie en cuestién se alimenté con respecto al

ndmero total de escaneados con la especie presente. La duracion media de una sola
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visita de una especie carrofiera dada al cadaver se calculé como el tiempo medio entre
las llegadas al cadaver y sus correspondientes partidas. La duracién media de los
periodos de alimentacién se calcul6 a partir de la duracién media de una sola visita y la
proporcion de tiempo empleado en alimentarse, y luego se compard con las masas
corporales de las aves carrofieras. El niimero medio relativo de visitas diarias de una
especie carrofiera dada a un cadéver se calculd en base al tiempo medio pasado en el
cadéaver por dia (considerando 1440 minutos en un dfa y la frecuencia de carrofieo diaria

de la especie) y la duracién media de una sola visita de la siguiente manera:

1440xfrecuencia de carrorieo diario
100 Q)
duracion media de una visita

Numero devisitas por dia =

5.6.4. Interacciones en los cadaveres

Se utiliz6 el porcentaje de escaneados con 1, 2, 3, 4 0 més individuos de la misma
especie alimentdndose juntos de un mismo caddver con respecto al niimero total de
exploraciones en las especies presentes para investigar las interacciones intraespecificas
en los cadaveres. Las interacciones interespecificas se analizaron en base al niimero
total de observaciones con 2 especies diferentes presentes que también se alimentaban
del caddver que se registraron durante las observaciones continuas de los carrofieros en
los cadéveres (N=75) y durante el seguimiento de los caddveres (N=273). Para
determinar la jerarquia entre las especies carrofieras, se registraron las interacciones
agresivas ad libitum (N=1139), indicando las especies que habian iniciado el ataque y
las que los habian recibido. Se calculé un indice de agresividad para cada especie con
respecto a los conespecificos y a los individuos de otras especies dividiendo el niimero
de ataques intraespecificos e interespecificos, respectivamente, entre el nimero total de
ataques iniciados por la especie. Las jerarquias interespecificas se determinaron también
en base al desplazamiento pasivo (N=161), es decir una especie abandonando el cadaver
antes de la llegada de una especie dominante o una especie aproximéndose al cad4ver
después de que la dominante hubiera partido, sin que ninguna agresion tuviera lugar. El
intervalo méaximo de tiempo considerado entre el estimulo (acercamiento/abandono del

dominante) y la repuesta (abandono/acercamiento del subdominante) fue de 5 minutos.
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Los procesos de facilitacion entre las diferentes especies de carrofieros fueron
investigados también en los cadéaveres controlados, sobre todo en las especies capaz de
abrir cadaveres tales como lobos, y entre las especies frecuentemente asociadas a los
cadéveres. El papel de los lobos para el resto del gremio se estudié en 12 cadaveres de
bisontes, y en 8 caddveres de ciervos y corzos adultos (7 ciervos y 1 corzo) los cuales
estaban intactos o parcialmente consumidos. Los datos de la explotacion de caddveres
de bisontes ya se han publicado (Selva et al. 2003). Entre los cad4veres de cérvidos
habia 4 presas de lobos, parcialmente consumidas y visitadas més tarde por los lobos, 1
presa de lince abandonada, 2 ciervos abatidos y después expuestos, y un ciervo muerto.
Los datos sobre la presencia de carrofieros en la primera inspeccién de presas de lobos
fueron excluidos. Se compararon la frecuencia de carrofieo por parte de las principales
especies en inspecciones durante las que el lobo también se alimentd y en inspecciones
en las que no (nimero de inspecciones N=303 para el bisonte, N=90 para cérvidos).

El papel de los bandos de cuervos como sefial que siguen las especies
carrofieras menos eficientes, pero con frecuencia observadas asociadas a los cuervos
(pigargos, ratoneros, arrendajos), se calculé mediante el andlisis de regresion logistica.
La variable dependiente fue la presencia/ausencia de las especies rapaces en la muestra
de cadaveres controlados. Las variables explicativas consideradas fueron la
presencia/ausencia de cuervos en el caddver y el nimero méaximo de cuervos
observados. Para el pigargo, s6lo se incluyeron los datos de los cad4veres del invierno.
También se investigd la competencia de las especies observadas juntas con mayor
frecuencia. Se realizé el anélisis de regresién para examinar la influencia del nimero de
cuervos y del niimero de conespecificos en el tiempo que pasaban en los cadéveres el
pigargo, el ratonero y el arrendajo. La masa corporal media de los carrofieros se tomé de

Jedrzejewska & Jedrzejewski (1998) y Cramp (1998).
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6. RESULTADOS
6.1. ORIGEN Y SUMINISTRO DE CADAVERES DE UNGULADOS

6.1.1. Indice de abundancia de cadaveres: composicion de especies, variacion

espacial y temporal

Se encontraron un total de 44 cadaveres de ungulados durante los 3 afios del estudio en
las 15 parcelas de muestreo (Tabla 6). Como se esperaba, los cadiveres mas numerosos
fueron los del ciervo y jabali. Las proporciones de cadaveres de cada especie de
ungulados reflejé su contribucién a la comunidad viva (test G para la homogeneidad de
porcentajes G=5.8, df=4, p>0.1) (Fig. 6). Los porcentajes de cada especie respecto al
namero total de caddveres de ungulados fue proporcional a sus porcentajes en la
comunidad viva (r=0.93, p=0.02, n=5).
A treinta y cinco (81%) de los 44 cadaveres de ungulados registrados en las

parcelas se les pudo asignar con fiabilidad una edad (jéven o adulto): 15 ciervos (6
jovenes, 9 adultos), 15 jabalies (9 jévenes, 6 adultos), 4 corzos (2 jévenes, 2 adultos) y 1
alce adulto. La Tabla 7 muestra el nimero de cadéveres de jévenes (< 1 afio para el
corzo, < 2 afios para el jabali) y adultos pertenecientes a las principales especies de
ungulados encontradas por el personal forestal y los cazadores (inviernos de 1997/98-
2001/02). La mortalidad entre ciervos de diferente edad/sexo no fue significativamente
diferente de sus proporciones en la poblacién viva (test G para la homogeneidad de
porcentajes, G=5.866, df=2, p >0.05). La mortalidad afecté al corzo y al jabali de
manera no proporcional a la estructura de edad/sexo (G=11.874, df=2, p<0.005 y
G=26.590, df=1, p<0.001, respectivamente). Los corzos jévenes y los jabalies adultos
estuvieron representados entre los cadaveres menos de lo esperado (G=8.518, df=1,
p<0.005 y G=18.477, df=1, p<0.001, respectivamente), mientras que ocurria lo
contrario con los juveniles de jabali (G=8.114, df=1, p<0.005). Setenta y tres por ciento
de los jabalies encontrados muertos durante el periodo de estudio eran jovenes.

Entre los caddveres de no-ungulados encontrados en los 3 afios de estudio en las
parcelas hubo 3 perros mapache, 6 liebres y 45 aves (los mis numerosos eran restos de
arrendajo, 37% de las aves encontradas). Como no representan un suministro importante

de caddveres para los carrofieros, no se les incluyé en los célculos posteriores.
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El nimero de cad4veres de ungulados, en total y de cada especie principal,
fue estadisticamente similar en el bosque virgen y en el comercial (test de la U de

Mann-Whitney, n,=3, n, =12, U > 18, p >0.3 para todos los casos).

El andlisis de regresién simple revel$ que el 78% de la variacién en el
niimero de cadéveres de jabali (después de la transformacién de la raiz cuadrada)
encontrados en una parcela durante los tres afios de estudio fue explicado por el

porcentaje del drea de la parcela cubierta por grupos forestales mayores de 120 afios
(Fig.7).

N CADAVERES DE JABALI = 0.96 + 0.011 (% BOSQUE > 120 ANOS)
N=15, R2=78%, p=0.0006

No se encontraron otras relaciones significativas entre las variables
indicativas de la abundancia de cadéveres y aquellas relacionadas con las caracteristicas
del bosque. En gran parte, las parcelas con mayor porcentaje de 4rea cubierta por el rico
bosque de roble-tilo-carpe tuvieron una abundancia mayor de cadéveres de ciervos,
jabalies y ungulados en general, mientras que el patrén opuesto se observé en cadaveres
de corzos (Fig.8). Las parcelas con escasez de cadéaveres de ciervos (se encontré un total
de 0 a 1 cad4ver de ciervo durante los tres afios de estudio) tenfan un drea
significativamente més pequefia cubierta por bosque de roble-tilo-carpe que aquellas
parcelas donde abundaban los cadéveres de ciervos (> 2 cadédveres de ciervo) (test de la

U de Mann-Whitney, U=45, n, =10, n, =5, p=0.013). No se encontraron diferencias

significativas en el porcentaje del 4rea de la parcela cubierta por bosque de roble-tilo-
carpe con respecto a la escasez y abundancia de corzos, jabalfes y cadaveres de todo
tipo de ungulados (test de la U de Mann-Whitney, U =25, 32 y 42, respectivamente,
p>0.1 en todos los casos) (Fig.8).

La distribucién de cadaveres de ungulados durante el periodo de estudio fue
aleatoria. El niimero de ungulados muertos que se encontraron en las 45 parcelas de
muestreo durante los tres afios del estudio (datos en comin) siguieron una distribucién
de Poisson (test de Kolmogorov-Smirnov para la bondad de ajuste, D=0.0348,
7=0.234,p=1000). El indice de dispersi6n (varianza/media) fue de 0.93, cerca del valor

de 1, lo que indica una distribucién de Poisson y aleatoria también (test del indice de
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dispersién, x2=60.48, df=44, p>0.5). Se indic6 también la distribucién aleatoria de
caddveres mediante el coeficiente de dispersion estandar Morisita (Ip=-0.064).

El suministro de caddveres de ungulados fue bastante constante durante los
inviernos de 1997/98 a 1999/00 (Tablas 6 y 8). El nimero de caddveres encontrados en
las parcelas de muestreo no vari6 significativamente entre esos afios (test de Kruskal-
Wallis, H=2.838, df=2, p=0.650). Solamente el nimero de caddveres de jabali mostrd
alguna variacién entre afios (rango: 2-8), aunque no estadisticamente significativa (test
de Kruskal-Wallis, H=2.838, df=2, p=0.242). El suministro de cadaveres de ciervo fue
casi el mismo cada afio (test de Kruskal-Wallis, H=0.192, df=2, p=0.909).

En términos de biomasa, el suministro de ungulados muertos también fue
constante a lo largo del estudio (Tabla 8). Sélo se tuvieron en cuenta las especies méas
numerosas (ciervos, corzos y jabalies) para analizar la variacién de la biomasa de
ungulados muertos entre afios. Se excluyeron al bisonte y al alce del andlisis debido a su
gran tamafo corporal y porque, debido al escaso niimero, la aparicién de un cadaver asi
en una parcela es un hecho excepcional. La biomasa de los ungulados muertos
encontrados en las parcelas no varid entre afios (test de Kruskal-Wallis, H=0.674, df=2,
p=0.714). La biomasa media de ungulados muertos de las principales especies por km?
fue de 129 kg, 101 kg y 143 kg en 1998, 1999 y 2000, respectivamente; la media de
todo el periodo fue de 124 kg (DE +21.4) (Tabla 8). Esta cifra debe ser considerada
como la biomasa de ungulados muertos disponible para depredadores-carrofieros tanto
COmo presa como carroifia.

Los cadaveres de ungulados fueron més abundantes durante la estacion fria (1
noviembre-31 marzo). El ochenta y dos por ciento de los ungulados registrados que
habian muerto por causas naturales, incluida la predacién (N=101), se dio en ese
periodo. Como se esperaba, las muertes causadas por el hambre o por enfermedades
(N=25) ocurrieron en el periodo frio (80% de los casos). Esas muertes se incrementaron
en el transcurso del invierno (Fig. 9). Entre los cad4veres de ungulados observados, el
53% estuvo disponible en invierno, el 25% en primavera, el 6% en verano y el 16% en

otofio.

6.1.2. Origen de los cadaveres de ungulados

Las principales causas de mortalidad que afectaron a la comunidad de ungulados fueron

la predacién (38%), la caza (39%) y enfermedades/malnutricién (12%) (Tabla 9). La
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muerte por causas naturales incluy6 la predacién por lobos y linces, la muerte por
enfermedad y malnutricién, y accidentes como ahogamiento debajo del hielo roto. Los
otras causas de mortalidad estuvieron relacionadas con el hombre: caza y seleccion,
caza furtiva, predacion por parte de perros callejeros y accidentes de trafico. Los ciervos
se vieron afectados principalmente por la predacion por lobos (65%) seguido de la caza
(22%), mientras que los corzos sufrieron principalmente la predacién por lince (60%).
Los jabalies y bisontes se vieron afectados principalmente por la caza/sacrificio (55% y
69%, respectivamente) y por enfermedades/inanicién (25% y 20%, respectivamente), y
fueron también las principales victimas de los accidentes de tréfico. La predacion de los
lobos afect6 a la pequeifia poblacion de alce (Tabla 9). La caza furtiva, los perros
callejeros y los atropellos no fueron fuentes importantes para el suministro de
cadaveres.

La selectividad de los principales factores de mortalidad (> 10% de
contribucién a la mortalidad total) hacia las diferentes especies de ungulados se muestra
en la Fig.10. Se utiliz6 el test G para la homogeneidad de porcentajes para detectar
diferencias significativas en la contribucién de cada especie en la comunidad viva y en
la muestra de cadaveres controlados pertenecientes a una categoria de mortalidad
determinada (comparacién por parejas). La proporcién de animales cazados,
sacrificados y heridos fue similar a la de 1a poblacién excepto para los bisontes y los
corzos, los cuales fueron cazados en mayor o menor medida, respectivamente, de lo
esperado en relacién a su porcentaje en la comunidad viva. Los lobos elegian con
frecuencia a los ciervos y apresaban significativamente menos de lo esperado a los
bisontes, a los corzos y a los jabalies. Los linces preferian a los corzos y evitaban a los
bisontes y a los jabalies. Los bisontes y los jabalies se vieron significativamente
afectados por las enfermedades y por el hambre, mientras que los ciervos y los corzos
murieron menos de lo esperado por malnutricién (Fig.10).

Los datos sobre la mortalidad de los ungulados en el BPB disponibles a partir
de varios estudios se muestran en la Tabla 10. Algunos estudios tratan sélo las causas de
muerte natural (predacién de lobos y linces, y muertes por enfermedad, hambre o causas
desconocidas) mientras que otros incluyen también las muertes causadas por la caza.
Para hacer posible las comparaciones futuras entre este y anteriores estudios se han
calculado por separado la contribucién de los factores por muerte natural y por el resto

de causas de mortalidad en la Tabla 10.
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6.1.3. Densidad anual y suministro de cadaveres de ungulados

El nimero de caddveres de ungulados encontrados en cada parcela de muestreo durante
1998-2000 se muestra en la Tabla 8. El niimero maximo de cadaveres encontrados en
una parcela fue de 3. El nimero de caddveres de ciervos (la presa principal de los lobos
en el BPB) fue casi el mismo cada afio. La media de cadéveres de ungulados por parcela
vari6 entre los 0.73 (DE+0.70) caddveres en 1999 a los 1.13 (DE+1.13) en el 2000; la
media de cadéveres de ungulados encontrados anualmente por parcela durante el estudio
fue de 0.98 (DE+0.214). La densidad de cadéveres de ungulados fue 2.0, 1.4 y 2.1
caddveres por km? en 1998, 1999 y 2000, respectivamente, resultando una media de 1.8
(DE+0.40) cadaveres/km? por afio (Tabla 8). Esto correspondié a una media de 0.5
caddveres de ungulados encontrados por cada 10 km recorridos. La biomasa cruda de
ungulados muertos equivalente, disponible como presa o carrofia, se calculé también
por parcela y afio. El valor medio de la biomasa de cadaver de ungulados calculado
durante los tres afios de estudio fue de 82 kg (DE+31.2) por parcela y 153 kg (DE+58.5)
por km?, disponibles como presa y carrofia. Asumiendo una tasa constante de muertes
naturales a lo largo del afio, al menos 1 cadéver de ungulado aparece por dia en cada
200 km?.

Se calcul6 la densidad media anual de ungulados muertos durante el periodo de
estudio (Tabla 11). Un total de 183 ungulados por cada 100 km? estuvieron disponibles
para los carrofieros cada afio, lo que equivale a 1047 ungulados muertos en todo el
bosque. El tipo més abundante de cadéver fue el del ciervo matado por los lobos (69
cadéveres/100 km? al afio), seguido del jabalf muerto por enfermedad/hambre y por caza
(32y 31 cadaveres/100 km? al afio, respectivamente), y el del corzo matado por lince
(19 cadaveres/100 km? al afio). Los principales factores de mortalidad produjeron
alrededor de 80 kg de carrofia de ungulados al afio por km? disponible para los
carrofieros. Los grandes predadores, las enfermedades y el hambre y la caza produjeron
también cantidades similares de biomasa de ungulados muertos cada afio. La mayoria de
la biomasa de cadéveres, tanto la disponible como la consumida, se encontré en los
ciervos matados por lobos. La contribucién de cada especie de ungulado a la biomasa
total de ungulados muertos disponible para los carrofieros fue de: ciervo 44%, jabali
30%, bisonte 20%, alce 5% y corzo 1%. En el BPB los lobos y los linces mataron una
media anual de 3.47 ungulados/km?, lo que constituyé 130 kg/km? de biomasa cruda

(Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998). Por lo tanto, considerando que los grandes
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predadores dejaron alrededor de 25 kg/km? a los carroifieros (Tabla 11), alrededor del 20
% de la biomasa cruda de los ungulados predados se hace disponible para los
carrofieros.

Debido al importante papel de la mortalidad causada por el hombre (sobre todo
la caza y el sacrificio) en la mortalidad total de ungulados (Tabla 9), se esper6 un
suministro considerable de carrofia procedente da las visceras desechadas. La Tabla 12
muestra la caza anual de cada especie de ungulado, con la media para el periodo de
1997/98-2001/02, y la biomasa correspondiente de carrofia de ungulados disponible
para los carrofieros. Se produjeron cerca de 4700 kg de carrofia de ungulados
procedentes de los intestinos desechados (equivalente a 8 kg/km?) en las actividades
cinegéticas. Dado el conservativo peso aplicado, se debe considerar esta cifra como un
minimo.

En total, tanto la mortalidad por causas naturales como la causada por el hombre
abastecieron a los carrofieros con casi 89 kg de carrofia de ungulados por km? y afio en
el BPB. Considerando que la biomasa cruda de ungulados vivos en el BPB es 994 kg y
1157 kg por km? al final del invierno y en verano, respectivamente (Jedrzejewska &
Jedrzejewski 1998), sobre el 7-9 % de la biomasa de ungulados se hace disponible para

los carrofieros cada afio.

6.2. FRECUENCIA DE CARRONEO

6.2.1. Especies de carroifieros y su frecuencia de carroiieo

Al menos 36 especies, incluyendo 22 aves y 14 especies de mamiferos, se registraron
utilizando cadaveres en el BPB entre los inviernos de 1997/98 y 2001/02 (Tabla 13).
Las Tablas 14 y 15 clasifican las especies carrofieras segun la proporcién de caddveres
visitados y su frecuencia de carrofieo. Los cuervos y los zorros fueron los carrofieros
principales. Se dividi6 a la comunidad carrofiera en carrofieros principales, los cuales
visitaron mas del 10% de los cadadveres, carrofieros menores, los cuales visitaron entre
el 10 y el 1%, y carrofieros esporddicos, presentes en menos del 1 % de los caddveres
observados (Tabla 14). La frecuencia de carrofieo de todas las especies aumenté cuando
se considerd exclusivamente a los cad4veres de ungulados (Tabla 15). Tanto la
proporcion de cadaveres encontrados por el pigargo como su frecuencia de carrofieo

aumentaron cuando se considerd sélo la estacidn fria, es decir, el periodo en el que la
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especie estd presente en el BPB. Por el contrario, los valores del tején permanecieron
bastante similares. El diez por ciento de los cadéveres observados fueron utilizados por
personas; el dos por ciento de los mismos para el consumo de carne, el resto eran
craneos con cuernas. Debido a la falta de nieve y/o a sefiales poco claras, no fui capaz
de identificar las especies, como término medio, en el 2% y 1.7% de las inspecciones a
todos los caddveres y a los cadaveres de ungulados, respectivamente (Tablas 14 y 15).
Los cuervos fueron la especie mas gregaria (Tabla 16). Se observaron hasta 60
individuos juntos en un cadaver, el tamafio medio de los bandos de cuervos observados
fue de 6. También se alimentaban normalmente en grupo los carboneros comunes, y
otros 2 cOrvidos, el arrendajo y la urraca. Las rapaces tendian a alimentarse mds bien en
solitario, aunque a veces se observaron hasta 4 individuos en el mismo cadaver (Tabla
16, Foto 4). Los carnivoros de tamafio medio tendian a carrofiear en solitario y s6lo los
perros mapache se alimentaron alguna vez en parejas. Los lobos y los jabalies visitaron

los caddveres en grupos.

6.2.2 Factores extrinsecos que afectaron la frecuencia de carroiieo

6.2.2.1 Caracteristicas de los caddveres

El origen del cadaver (predacién, muerte natural o caza) influy6 en la proporcién de
cadaveres utilizados por una especie de carrofiero dada y también en la frecuencia de
visitas de los carrofieros. Excepto los cuervos, que consumen una gran parte de todo
tipo de cadéveres, en lo que respecta al resto de las especies carrofieras, la proporcién de
cadaveres utilizados vari6 significativamente segin el tipo de cadaver (Tabla 17). La
intensidad de explotacién de los caddveres de diferentes tipos fue significativamente
diferente para todas las especies carrofieras, excepto para los carboneros comunes,
perros mapache y perros callejeros, cuyas frecuencias de carrofieo fueron parecidas en
todos los tipos de cadaveres (Tabla 18). Aunque los cuervos y zorros descubrian y
utilizaban intensamente cualquier tipo de cadéver, ambas especies parecian preferir las
presas de lobos. Més del 85% de las presas de lobos fueron visitadas por cuervos y
zorros. La marta preferia las presas de los predadores, seleccionando con frecuencia la
presa de lobos. Los lobos mostraron una fuerte tendencia a revisitar sus antiguas presas
(Tablas 17, 18 y 19). Aunque los cuervos y los zorros descubrian la mayoria de las

presas de lince, no solieron volver a visitarlas. Los arrendajos fueron los mejores
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descubridores de las presas de lince. Los jabalies consumian frecuentemente las presas
de los linces mostrando una fuerte preferencia por las presas de los predadores y
evitando animales muertos. Los carboneros comunes consumian con més frecuencia las
presas de linces que otro tipo de cadaveres. Por lo contrario, los ratoneros y los lobos
evitaban las presas de los linces (Tablas 17, 18 y 19). El ratonero y el pigargo preferian
animales cazados. Los perros callejeros mostraban preferencia por los matados por el
hombre, es decir cazados y visceras de ungulados, y evitaban todo lo posible las presas
de los lobos. Se registré el patron opuesto para la marta y el lobo, los cuales
seleccionaban negativamente las visceras de ungulados. La mayoria de las especies
carrofieras evitaban consumir en cierta medida animales muertos, sobre todo los
pigargos y los carboneros comunes. Todos los mamiferos evitaron los caddveres de los
no-ungulados (principalmente los de los carnivoros), con la excepcion del perro
mapache. Los perros mapache consumian todo tipo de cadaveres sin ninguna
preferencia (tablas 17, 18 y 19).

Por lo general, los carrofieros visitaron una mayor proporcién de cadéveres de
bisontes y ciervos que de jabalies (Tabla 20). La proporcién de caddveres de cada
especie de ungulados visitada por los carrofieros fue significativamente diferente, sobre
todo en el caso de jabalies y lobos. Los lobos encontraron la mayoria de los caddveres
de bisontes, a los cuales preferian, mientras que los jabalies evitaban los caddveres de
sus conespecificos (Tabla 20). El cuervo, el carbonero comtin, el zorro y el perro
mapache consumian proporciones parecidas de cadaveres de cualquier especie de
ungulados. El ratonero, el pigargo y el perro callejero descubrian bisontes més
frecuentemente que cualquier otro cadiver, mientras que el arrendajo y la marta
visitaban mds los cadéveres de ciervos. Solamente el arrendajo, la marta, el jabali y el
lobo visitaron los cadaveres de las tres especies de ungulados con una frecuencia
significativamente diferente (Tabla 21). Los lobos consumian con frecuencia los
cadéveres de bisontes, mientras que los arrendajos, las martas y los jabalies hacian més
uso de los cadaveres de ciervo. Tanto los lobos como los jabalies evitaban los cadaveres
de jabal{ (Tablas 21, 22). La marta y el arrendajo seleccionaban negativamente los
cadaveres de bisontes. Las martas y los jabalies seleccionaban positivamente los
cadaveres de ciervo, mientras que los ratoneros preferian los de bisonte. (Tabla 22).

El nimero méaximo de especies carrofieras registradas en un cadaver fue 12. De
media, 4.6 especies (DE+2.63) visitaron cada caddver. La media de especies que

visitaron un solo caddver en la estacién fria fue 5 (DE+2.7) y 3 (DE+2.0) en el periodo
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célido. El nimero de especies carrofieras registradas en los cadaveres de diferentes
origenes difiri6 significativamente (test de Kruskal-Wallis, H=24.60, df=5, p<0.001)
(Fig.11). Los animales cazados tenian la media mayor seguidos de las presas de los
linces y los lobos. Las visceras de los ungulados eran visitadas de media por un niimero
menor de especies. El nimero de especies carrofieras era significativamente diferente
entre varios tipos de cadéveres (test de la U de Mann-Whitney, U de 274.5 a 1135,
p<0.05 para todos los casos) (Fig.11). Aunque los caddveres de bisonte eran visitados
por més especies que los de jabali y ciervo, no se encontraron diferencias estadisticas en
el numero de especies registradas en los caddveres de varias especies de ungulados (Fig.

12).

6.6.2.2. Variacién temporal en la utilizacion del cadaver

La mayoria de los carrofieros consumian los cadaveres principalmente durante la
estacion fria, a excepcidn del perro mapache que carrofied significativamente mas
durante el periodo célido (Tabla 23). La frecuencia de carrofieo de los lobos, jabalies y
perros callejeros fue estadisticamente similar en ambas estaciones. Por lo general, tanto
los carrofieros menores como los esporadicos hicieron més uso de los cadaveres en el
periodo frio (Tabla 23).

Al final del invierno (febrero-marzo) se di6 el nimero maés alto de especies
carrofieras que visitaban a los cadaveres, dandose el menor nimero en el verano (junio-
julio). Las diferencias entre los periodos bimestrales fueron significativas (ANOVA ,

F ;175 = 21.05, p<0.005) (Fig.13). Las frecuencias de carrofico de los principales

carrofieros fueron significativamente diferentes entre los periodos bimestrales (test G
para la homogeneidad de porcentajes, G de 63.08 a 20.22, p< 0.01 en todos los casos),
excepto para el jabali, el carbonero comiin y el perro mapache, cuyas frecuencias
permanecieron bastantes constantes a lo largo del afio. Sin embargo, las tres especies
aln carrofiearon més frecuentemente en el invierno. El nimero de cuervos registrado en
los cadéveres sigui6 el mismo patrén que su frecuencia de carrofieo, siendo también

significativamente diferente entre los distintos periodos (ANOVA, F'; 5, =3.82,

p<0.005). Los cuervos carrofiearon mucho durante los meses més frios, decreciendo
repentinamente su uso de cadaveres al llegar la primavera y permaneciendo baja su

frecuencia de carrofico durante el verano (Fig.13). Los pigargos carrofieaban
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exclusivamente en el invierno, alcanzando su maximo en diciembre-enero, el periodo
més frio. Los arrendajos disminuyeron progresivamente su frecuencia de carrofieo desde
el otofio hasta comienzos de la primavera. El ratonero carrofied la mayor parte del
tiempo en febrero-marzo, al final del invierno, y antes de la época de cria. El zorro y la
marta siguieron un patrén de utilizacion del cadaver similar al de los cuervos. La
frecuencia de carrofieo del zorro alcanzé su punto mas alto al final del invierno,
mientras que la marta carrofieé intensivamente de diciembre a marzo (Fig.13). Los
lobos hicieron maés uso de los caddveres en abril-mayo, cuando nacen sus cachorros,
manteniendo también una alta frecuencia de carrofico en junio-julio y en febrero-marzo.
Los perros mapache mostraron un patrén opuesto al de los otros carrofieros.
Carrofieaban, sobre todo, en la estacion célida, alcanzando su maximo en agosto-
septiembre y octubre-noviembre, antes de su periodo de inactividad invernal (Fig.13).
La frecuencia de carrofieo de la mayoria de los carrofieros también vari6 a lo
largo del proceso de consumo del caddver. Aunque el niimero medio de especies
carrofieras que utiliz6 los caddveres fue bastante constante en los primeros dos meses de
existencia del caddver, disminuyendo luego con el tiempo, la correlacién con el dia-
cadéver no fue significativa (r, =-0.12, p=0.309). La frecuencia de carrofieo del
cuervo, el pigargo, el tejon, el carbonero comiin, y el jabali tendié a disminuir a lo largo
del proceso de explotacién del cadaver (r de -0.41 a -0.48, p< 0.01 en todos los casos)
(Fig.14). Sin embargo, los zorros aumentaron lentamente su frecuencia de visitas desde
el principio del proceso (r,=0.31, p<0.05). Los perros mapache también aumentaron
sus visitas inicialmente, aunque més tarde disminuyeron rapidamente la utilizacién de
los cadéveres viejos (r,=-0.27, p<0.05). El ratonero y el lobo visitaron los cadaveres
viejos con més frecuencia (r, =0.25 y 0.70, respectivamente, p<0.05 en ambos casos).
Los perros callejeros y las martas mostraron una frecuencia de carrofico constante no
correlacionada con el dia-cadaver (r,=0.19 y -0.10, respectivamente, p>0.1 en ambos
casos). El nimero de cuervos observados en un cadaver no estuvo correlacionado con
los dias transcurridos desde la muerte o la exposicién del cadéaver (r  =-0.06, p=0.647)

(Fig. 14). Las frecuencias de carrofieo durante el consumo del cadaver no fueron
siempre las mismas entre los diferentes tipos de caddveres (Fig. 15). La variacion
temporal de la explotacién del cadaver por parte del cuervo, del arrendajo, del ratonero,

de la marta y del lobo diferfa de un tipo de cadaver a otro. Por lo general, el uso de las

45



presas de lobos por parte de los carrofieros disminuyé de manera exponencial con el
tiempo, excepto para el zorro, la marta y el jabali. El patr6n temporal de carrofieo en
animales muertos aumentd primero lentamente y después disminuyé. Las frecuencias de
carrofieo en animales cazados fueron mayores que en los muertos, siguiendo un patrén
similar aunque menos pronunciado (Fig. 15).

Cuanto mayor fue el tiempo de explotacién mayor fue el niimero de especies
carrofieras observadas (Fig.16); las diferencias entre las distintas categorias de los
cadaveres fueron estadisticamente significantes (test de Kruskal-Wallis, H=28.45, df=4,
p<0.001). Sin embargo, la actividad total de carrofico no vari6 significativamente entre
los cadaveres que tenian un tiempo de utilizacién diferente por parte de los carrofieros

(ANOVA, F, ., =1.752, p=0.14) (Fig.16).

6.6.2.3. Condiciones meteorolégicas

Las frecuencias de carrofieo de los principales carrofieros se vieron afectadas por la
temperatura media diaria y la cubierta de nieve, mientras que las precipitaciones
tuvieron efectos insignificantes. A temperaturas altas todas las especies exhibieron bajas
frecuencias de carrofieo a excepcién del perro mapache (Fig.17). Sin embargo, el rango
de temperatura preferido fue diferente para cada especie. El carbonero comun, el zorro y
la marta aumentaron gradualmente el carrofieo a temperaturas bajas. La utilizacién de
cadaveres por parte de los cuervos y los ratoneros alcanz6 su pico mas alto a
temperaturas alrededor de 0°C. La mayoria de las aves carrofieras, a excepcion de los
péridos, redujeron el uso de cadéveres a temperaturas muy bajas (< -15°C). El pigargo
carrofieé muy constantemente a temperaturas invernales (<5°C). El carrofieo de los
lobos y los jabalies no dependi6 de las temperaturas diarias. El nimero de cuervos
observados en los caddveres mas bajo fue a temperaturas muy célidas y muy frias (Fig.
17).

Los efectos de la cubierta de nieve en la utilizacién de cadaveres también fueron
importantes para algunas especies (Fig.18). Cuando la profundidad de la capa nieve
aumentd, los arrendajos y los carboneros comunes aumentaron gradualmente su
consumo de cadéveres. Cuando los caddveres estuvieron completamente cubiertos por
la nieve (N=154 inspecciones), todas las especies disminuyeron su carrofieo excepto el

arrendajo (30% vs. 20%) y el carbonero comin (5% vs. 3%), que fueron registrados con
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mayor frecuencia. La marta, el perro mapache y el ratonero no carrofiearon cuando la
cubierta de nieve fue mayor de 25 cm. Por el contrario, el jabali aument6
repentinamente su uso de carrofias cuando la nieve alcanzé su maxima profundidad
(Fig.18). Los zorros y los cuervos disminuyeron gradualmente el consumo de cadaveres
cuanta mas profunda fue la capa de nieve. El pigargo, el lobo y el perro callejero no se
vieron afectados por el espesor de la cubierta de nieve. Sin embargo, los lobos no
carrofiearon cuando la nieve alcanzé mayores profundidades, mientras que el carrofieo
de los pigargos alcanz6 su pico precisamente entonces. El perro mapache fue la Gnica
especie que carrofie6 la mayor parte del tiempo en ausencia de nieve. El nimero de
cuervos observados en los caddveres no dependi6 de la cubierta de nieve (Fig.18).

Los anélisis de GLMM revelaron que el efecto aleatorio del caddver fue
significativo en la presencia de todos los carroiieros (p< 0.03 para todas las especies).
Después de haber controlado este efecto, un nimero de efectos fijos influencid
significativamente la asistencia a los caddveres por parte de las especies carrofieras
(Tablas 24). La temperatura media diaria afect6 al carrofieo de cuervos, arrendajos,
zorros, martas y perros mapache. Menos en el perro mapache, la tendencia general fue
el aumento del carrofieo a temperaturas més bajas. La cubierta de nieve influy6 en las
visitas a los caddveres por parte de los cuervos, arrendajos, carboneros comunes y
perros mapache. La cubierta de nieve profunda hizo dificil el carrofieo de cuervos y
perros mapache pero favorecioé el de los carboneros comunes y los arrendajos (Tabla
24). Las precipitaciones tuvieron un efecto significativo sélo para la marta y el jabali,
ambos disminuyeron su uso de cadéveres con las altas precipitaciones. La proporcién de
caddver consumida afecté significativamente a todas las especies menos al arrendajo, al
carbonero comuin, y al ratonero. Los cuervos y los pigargos estuvieran presentes en un
caddver con mayor probabilidad cuando sélo algunas partes habian sido consumidas.
Por lo contrario, los principales mamiferos carrofieros (el zorro, la marta, el perro
mapache, el jabali y el lobo) tendieron a visitar los caddveres que habian sido
consumidos antes (Tabla 24).

La temperatura media y la cubierta media de nieve fue significativamente
distinta en inspecciones en las que se registraron un nimero diferente de especies
carrofieras (test de Kruskal-Wallis, H= 62.53 y 56.65 respectivamente, df=8, p<0.001 en
ambos casos). El nimero de especies carrofieras registradas estuvo correlacionado con
la temperatura media, la precipitacion media y la cubierta media de nieve (Fig.19). En

término medio, el niimero de especies carrofieras aumenté a temperaturas mds bajas,
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cuando la profundidad de la nieve fue mayor y cuando las precipitaciones fueron mis
bajas (Fig.19).

6.6.2.4. Habitat

El cuervo, €l zorro y el perro mapache carrofiearon de igual forma en el bosque y
en hébitats abiertos (Tabla 25). Las especies que preferfan los caddveres localizados en
el bosque fueron el arrendajo, el carbonero comtin y el jabali. Los lobos parecian usar
las dreas abiertas més frecuentemente para carrofiear. Las dos principales rapaces
carrofieras, el ratonero y el pigargo, seleccionaron positivamente cadaveres localizados
en las éreas abiertas (Tabla 25, Foto 5). Algunos carrofieros esporadicos mostraron
preferencias claras; por ejemplo, las urracas y las cornejas cenicientas eran observadas
siempre en claros o valles abiertos cercanos a los pueblos.

Los atributos del paisaje relacionados con el tipo de hébitat y la distancia hasta
el borde del bosque o 4reas abiertas parecian ser los més importantes para todos los
carrofieros (Tabla 26). Las distancias al agua, las carreteras y los pueblos fueron
significativas para algunas especies. La presencia de los lobos y los jabalies en los
caddveres no estuvo relacionada con ninguna caracterfstica del paisaje (Tabla 26). El
andlisis de regresi6n logfstica demostré que ninguno de los atributos del paisaje fue
explicativo de la presencia de cuervos, carboneros comunes, zorros, jabalies y perros
mapache. La distancia al agua estuvo préxima a la significacién a la hora de predecir la
presencia de perros mapache. La probabilidad de que los arrendajos visitaran un caddver
aumento con la distancia al borde. Como los arrendajos prefieren el bosque, cuanto
mayor es la distancia desde el caddver a las 4reas abiertas (o al borde del bosque) mayor
es la probabilidad de que sea visitado por arrendajos (Tablas 25, 27). El tipo de
macrohébitat fue un buen predictor de la presencia de ratoneros, pigargos y martas en
los caddveres. Fue menos probable que las rapaces se alimentaran de un cad4ver en
cualquier tipo de bosque que en las dreas abiertas; los habitats con la probabilidad mas
baja de encontrar ratoneros y pigargos en los caddveres fueron los bosques de coniferas
puras y los de alisos y galeria, respectivamente (Tabla 27). Por lo contrario, las martas
visitaran cadaveres localizados en cualquier tipo de bosque con mayor probabilidad que
en areas abiertas (Foto 5). Esta probabilidad fue més alta en el bosque mixto y de
coniferas puras y més baja en el de alisos y galeria. Las martas visitaron
significativamente con mas frecuencia los cadaveres localizados a mayor distancia de

las areas abiertas (Tabla 26). La distancia al agua influyé en la presencia de los lobos en
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los cadaveres. Como se esperaba, la probabilidad de que los perros callejeros visitaran
un caddver disminuyé significativamente con el aumento de la distancia a los pueblos
(Tabla 27).

En general, los atributos locales de las localizaciones de los cadaveres afectaron
significativamente al carrofieo de los arrendajos, ratoneros, pigargos, martas y perros
callejeros (Tabla 28). El anilisis de regresion logistica reveld que ninguna de las
caracteristicas locales fueran buenos predictores de la presencia del cuervo, del
carbonero comtn, del lobo, del jabali o de los perros callejeros en los caddveres (Tabla
29). La probabilidad de que los arrendajos visitaran un caddver aumentd con el nimero
de arboles en el lugar del cadédver. Las variables relacionadas con la visibilidad del
caddver (nimero de drboles, la cubierta arbérea y de arbustos) afectaron a la presencia
de las rapaces. Los ratoneros y pigargos encontraron con menor frecuencia los
cadédveres en terrenos con un mayor cobertura arbérea y mayor nimero de arboles,
respectivamente, y con una mayor cubierta arbustiva en ambos casos (Tabla 29). La
utilizacién de cadaveres por parte de los canidos de mediano tamafio dependié de la
cubierta arbustiva. La presencia de los zorros y los perros mapaches en los cadaveres
fue mas probable en los terrenos con una menor y una mayor cobertura de arbustos,
respectivamente. Las martas se registraron con mayor frecuencia en caddveres situados
en bosques mas antiguos (DBH mas elevada) y con una mayor proporcién de arbusto de

coniferas (Tabla 29).

6.2.3. Estructura del gremio de carroiieros

Los dos andlisis de clusters llevados a cabo para caracterizar a los miembros del
gremio produjeron resultados similares (Fig.20). Se agruparon al cuervo y al zorro en el
gremio de carrofieros de presas de lobos. Tuvieron en comin el niimero més elevado de
presas de lobos visitadas y la frecuencia més alta de carrofieo en general. El gremio de
carrofieros de presas de linces se formé con tres especies: el arrendajo, el carbonero
comin, y el jabali. Todos prefirieron los cadaveres localizados en el bosque. El
“nicleo” del gremio comprendia al arrendajo y al jabali, los cuales seleccionaron con
frecuencia las presas de los linces. El ratonero y el pigargo, que carrofiean normalmente
en 4reas abiertas, formaban otro grupo. Los tres predadores que no fueron asignados a
ninguno de los gremios anteriores fueron el lobo, el perro mapache y la marta. El lobo,

el unico gran predador, evité las presas de linces y usé carrofia tanto en invierno como
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en verano. Se puede considerar a la marta como un especialista de hébitats forestales
que visito las presas del lobo y lince con una probabilidad similar. El perro mapache fue
la Ginica especie que carrofie6 con més frecuencia en verano y sin ninguna preferencia
clara por ningiin tipo de cadéver (Fig.20 A).

En el segundo anilisis de clusters, la marta se uni6 al gremio de carrofieros de
presas de lince para formar el gremio forestal (Fig. 20B). Sus miembros visitaron con
mas intensidad los caddveres localizados en el bosque y matados por linces (también
por lobos en el caso de las martas), y evitaron los animales muertos. El cuervo y el zorro
formaron el niicleo del gremio carrofiero de presas de lobos. El ratonero se asocié a
ellos debido su compartida alta frecuencia de carrofieo en las 4reas abiertas. El perro
mapache, el pigargo y el lobo no pudieron ser asignados a ninguno de los gremios. Los
pigargos no carrofiearon nunca durante el verano (estén ausentes del 4rea de estudio) y

utilizaron con mayor frecuencia los caddveres localizados en las dreas abiertas

(Fig.20B).

6.3 CONSUMO DE CADAVERES POR LOS CARRONEROS

6.3.1. Consumo de caddveres de varios tipos y especies

Los caddveres de ungulados de diferente edad/sexo y especies proporcionaron
cantidades diferentes de carrofia para los carrofieros (Tabla 30). En todas las especies de
ungulados, la proporcién de biomasa potencialmente disponible para los carrofieros
excedié el 75% de la masa corporal del ungulado. El jabali, con el rumen y los huesos
més pequefios, tuvo, por lo general, una fraccién comestible mayor de masa corporal
(Tabla 30). En la Tabla 31 aparece la lista de la biomasa media de caddver (kg)
disponible para los carrofieros en relacién al tipo de cadédver. El tiempo medio que
requirieron los carrofieros para consumir un cadéver fue muy variable, yendo desde 1
dia en jabalies j6venes matados por lobos hasta més de 3 meses en el caso de caddveres
de bisonte (Tabla 31, Foto 6). El valor medio para todos los caddveres de ungulados
(N=144) alcanzé los 36 dias (DE+39), y 27 dias (DE+27) cuando los cad4veres grandes
y de larga duracién de bisonte fueron excluidos de los célculos (N=128).

El peso medio inicial del cadaver y la biomasa disponible para carrofieros fueron
también bastante diferentes entre los distintos tipos de cadéver, las especies de

ungulados y las clases de edad-sexo; en general, los valores mds bajos fueron los de las
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presas de predadores (Tabla 31). Segiin la estructura de especies y edad/sexo de los
ungulados matados por los lobos (Jedrzejewski et al. 2000, 2002), una sola presa de
lobo proporciona a los carrofieros una media de 23 kg. Esto significa que, ya que ¢l
tamafio medio de la presa del lobo es de 67.2 kg (Jedrzejewski et al. 2002), alrededor
del 34% de la biomasa de un ungulado matado por lobos estd disponible para los
carrofieros. Basandome en los datos presentados por Okarma et al. (1997) sobre la
estructura de las presas de linces, estimé que una presa de lince podia suministrar cerca
de 16 kg a los carrofieros, equivalente al 54% de la biomasa del ungulado muerto. Un
ungulado cazado produciria de media 63 kg para los carrofieros (basado en la estructura
de las cuotas de caza) y un ungulado muerto por causas naturales 119 kg (estructura de
Okarma et al. 1995 y datos propios).

La tasa media de consumo de un cadaver (kg/dfa) para todos los caddveres de
ungulados (N=136) fue de una media de 2.5 kg/dia (DE+2.80). Vari6 desde casi cero,
en las presas consumidas casi por completo por los lobos o en los caddveres de
carnivoros, hasta mas de 37 kg/dia en las grandes pilas de visceras de bisonte (Tabla
31). La “diversidad” de cadaveres en los bosques templados fue muy alta. Por tanto, el
tiempo y la tasa de consumo del caddver mostraron una amplia variedad (Fig.21).

Tanto el tiempo medio como la tasa media de consumo de cadédveres de
ungulados fueron significativamente diferente entre las distintas especies de ungulados
(test de Kruskal-Wallis, N=144, H=45.88, df=4, p<0.0001 para el tiempo de consumo;
N=136, H=40.25, df=4, p<0.0001 para la tasa de consumo). Los caddveres de bisonte
fueron los mas duraderos, seguidos de los del jabali, mientras que los caddveres de
cérvidos fueron consumidos en el periodo de tiempo mas corto (Foto 6). Entre los
cérvidos, cuanto menor fue la especie menor fue el tiempo de consumo. En general, los
cadédveres de las especies de mas tamafio presentaron una tasa de consumo més alta,
siendo el jabali la especie consumida a ritmos mas bajos (Fig. 22).

El tiempo de consumo fue significativamente diferente entre caddveres de
diferente origen, incluso cuando se excluyeron a los cadaveres de bisonte del anélisis
(test de Kruskal-Wallis, N=144, H=65.34, df=3, p<0.001 con los cadaveres de bisonte
incluidos; N=128, H=49.13, df=3, p<0.0001 con los cadaveres de bisonte excluidos).
Las presas de lobos y linces fueron consumidas en el tiempo mas corto, mientras que los
ungulados muertos fueron los que més duraron (Fig.23). El tiempo que los carrofieros
tardaban en consumir ungulados cazados y ungulados muertos era bastante similar. La

tasa de consumo de un cadédver por parte de los carrofieros fue la mas baja en los
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ungulados muertos y la més alta en las presas de los predadores, sobre todo en la de los
lobos. Sin embargo, las diferencias fueron sélo estadisticamente significativas en la
muestra donde se exclufa a los caddveres de bisonte, ya que los cadaveres de bisonte
eran consumidos a altas tasas (test de Kruskal-Wallis, N=136, H=4.50, df=3, p>0.2 con
cadaveres de bisonte incluidos; N=120, H=15.61, df=3, p>0.002 con cad4veres de
bisonte excluidos) (Fig.23).

6.3.2. Factores que afectan al consumo de cad4veres de ungulados por los

carroieros

Como revel6 el anélisis de regresién mdltiple, los factores abiGticos mas importantes
que afectaron significativamente al tiempo de consumo de caddveres de ungulados
(TIEMPO) fueron el peso inicial del cadaver (PESO), el tipo de cadéaver (TIPO) y la
fecha de muerte / exposicién (DA DE INVIERNO) (F 3130 =07.265, p<0.0001). La

ecuacién de regresion fue la siguiente:

TIEMPOL/2 = 8768 + 0.011 PESO — 1.692 TIPO — 0.005 DA DE INVIERNO

El peso inicial del caddver estuvo positivamente correlacionado con el tiempo de
consumo, siendo los cadiveres de mayor peso los consumidos durante periodos més
largos (Fig.24). El tipo de cadaver (cifrado segin la apertura del cadéver) y la fecha de
exposicion estuvieron negativamente correlacionados con el tiempo de consumo. Los
cadaveres més abiertos se consumian en periodos de tiempo més corto, mientras que los
intactos, como los de los ungulados muertos, duraban mas. El tiempo se acortaba cuanto
mas tarde se producia la muerte / exposicion, es decir con el avance del invierno. Estos
tres factores explicaron el 58% de la variacién observada en el tiempo que los
carrofieros tardaban en consumir un cadaver. Las correlaciones cuadradas semiparciales
(Tabachnik & Fidell 1983) se calcularon para cada variable independiente para mostrar
su contribucién a la variacion total explicada. Lo més importante fue el peso inicial del
cadédver (sr? = 0.438), seguido de cerca por el tipo de cadaver (sr2 = 0.407), y después la
fecha de muerte / exposicién (sr?2 = 0.125).

De las variables relacionadas con el carrofieo, sélo el niimero total de especies

carrofieras y el nimero de visitas del lobo registradas en un cadaver estaban
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correlacionadas significativamente con el tiempo de consumo del cadaver (Fig.25). Los

caddveres de larga duracién eran descubiertos por més especies carrofieras (r, = 0.35,
p<0.0001) y visitados con mds frecuencia por los lobos (r, = 0.31, p< 0.0005).

La relacién entre la tasa de consumo del cadaver (kg/dia) y varias variables
independientes, conectadas con los pardmetros de carroiieo de todos o casi todos los
carrofieros mas importantes (en términos de consumo del cadaver), fue comprobada
mediante un andlisis de regresién multiple (Tabla 32). El mejor modelo de la serie fue
seleccionado siguiendo el Criterio de Informacién de Aikake (AIC). La frecuencia de
carrofieo del lobo (WS), la actividad total de carrofieo (SA), y el indice de cuervos (RI-
frecuencia de carrofieo del cuervo multiplicado por el nimero medio de cuervos
observados) tuvieron efectos significativos en la tasa media de consumo del cadaver

(RCC) (F, 45, 15.851, p<0.00001). La ecuacién de regresion fue la siguiente:

log RCC =0.458 + 1.091 WS + 0.142 SA + 0.021 RI

Estos factores fueron los responsables del 25% de la variacién observada en la
tasa de consumo. Todos ellos estuvieron positivamente correlacionados con la tasa de
consumo del caddver. Las visitas por lobos fueron el factor principal responsable de la
altas tasas de consumo. Sélo su frecuencia de carrofieo explicé el 18 % de la variacién
observada en la tasa de consumo de los caddveres (Tabla 32) y la correlacién cuadrada
semiparcial fue también alta (sr? = 0.41). La actividad total de carrofieo (sr?=0.18) y el
indice de cuervos (sr2 = 0.13) tuvieron un efecto més débil en la tasa de consumo del
caddver.

Se investigo el efecto de las tres variables meteoroldgicas (temperatura media
diaria, cubierta de nieve y precipitaciones) en el consumo diario de cadaveres. La
temperatura ambiente tuvo una influencia significativa en la tasa diaria de consumo del
cadaver (Fig. 26). En el invierno, el consumo diario de cadaveres de ungulados alcanzé
su pico mds alto en el rango de temperaturas alrededor de 0°C, disminuyendo
progresivamente a temperaturas mas bajas y mds altas. Las tasas de consumo diarias
aumentaron repentinamente a temperaturas bajas extremas (< -15°C) y a temperaturas
moderadamente calidas (>15°C) (Fig.26). Las diferencias entre las tasas diarias de
consumo de caddveres dependiendo de las clases de temperaturas fueron significativas

(test de Kruskal-Wallis, N=4628, H=153.86, df=9, p<0.001). La tasa diaria de consumo
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de cadaveres disminuy6 suavemente con el incremento de las precipitaciones, aunque
las diferencias no fueron estadisticamente significativas (test de Kruskal-Wallis,
N=4628, H=0.744,df=4,p>0.9).

6.3.3. Variacién temporal en la tasa diaria de consumo de cadaveres

La tasa de consumo de cadéveres (kg/dia) vari6 a través del proceso de explotacién (kg)
y su patrén temporal fue bastante diferente entre los distintos tipos de cadéaver (Fig.28).
Las tasas diarias de consumo de presas de predadores por parte de los carrofieros fueron
las més altas y disminuyeron de manera exponencial con el tiempo. Las presas de lobos
y linces fueron consumidas en las primeras fases a mayor velocidad y en periodos de
tiempo mas cortos que otros tipos de cadaveres. Las tasas diarias méximas de consumo
por parte de los carrofieros se observaron con las visceras de los ungulados, que fueron
consumidas intensivamente en solo unos pocos dias (Fig.28). Los ungulados cazados y
muertos fueron consumidos a una velocidad menor; su consumo aumenté durante los
primeros dfas después de la muerte / exposicién, y después fue disminuyendo muy
lentamente y a un ritmo constante durante periodos largos de tiempo. Ocasionalmente,
la tasa diaria de consumo de ungulados cazados y muertos aumenté de repente en las
fases mds tardfas, debido principalmente al carrofieo por parte de lobos en los cadéaveres
mas viejos. Los caddveres de carnivoros fueron consumidos a las tasas diarias mds bajas
y durante un periodo de tiempo muy largo, sobre todo considerando su pequefio tamafio
en relacion al resto de cadaveres de ungulados (Fig. 28). Los cadéveres de bisonte no se
representaron en la Figura 28 ya que mostraron un patrén diferente al del resto de
ungulados debido a su gran tamafio (Selva et al. 2003).

El consumo diario de cadaveres de ungulados varié también en relacién al dia de
invierno, es decir con el avance del invierno (Fig.29). Las tasas mds altas se observaron
en verano, cuando las temperaturas célidas favorecieron la presencia de insectos y
microbios. En el invierno, los cadaveres fueron consumidos por los carrofieros
vertebrados a una tasa mds baja y bastante constante, siendo la mas alta en enero-
febrero, hacia el final de la estacién fria. Las tasas de consumo de los cadéveres fueron

generalmente las més bajas en primavera y otofio (Fig.29).
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6.4. COMPORTAMIENTO DE LOS CARRONEROS EN LOS CADAVERES

6.4.1. Eficiencia de carroiieo y secuencia de llegada a los cadaveres

El andlisis del tiempo de supervivencia del cadaver para los principales carrofieros dié
la eficiencia de carrofieo de cada especie (Tabla 33, Fig.30). Los cuervos fueron los
carrofieros mas eficientes, descubriendo la mitad de los cadaveres en el primer dia. Las
siguientes especies més eficientes fueron el arrendajo, el pigargo, el zorro, €l ratonero y
el carbonero comtuin. Este grupo encontré el 25% de los caddveres en el primer dia y les
llev6 de 2 a 3 dias descubrir la mitad de los caddveres (Tabla 33). El arrendajo, el
pigargo y el zorro encontraron mas del 80% de los cadaveres alrededor del sexto dia
(Fig.30, Tabla 34). Un grupo de carrofieros menos eficientes estuvo formado por perros
callejeros, perros mapache, jabalfes y martas. Emplearon de 2 a 3 dias para encontrar el
25% de los cadaveres y hasta 5 dias en encontrar la mitad de ellos (Tabla 33).
Necesitaron periodos mas bien largos para detectar algunos cadaveres, y alrededor del
sexto dia sélo del 63 al 77% de los cadaveres fueron descubiertos (Fig.39, Tabla 34).
Los lobos necesitaron mas de 2 semanas para encontrar la mitad de los cadéveres y 1
mes para detectar el 75% de ellos (Tabla 33, Fig.30). A algunas especies, tales como el
ratonero, el perro mapache y el jabali, les llevé un largo periodo de tiempo encontrar
algunos cadaveres (Fig.30).

Todos los cadaveres fueron encontrados por algin carrofiero dentro de un
periodo corto de tiempo, 1.3 dias de media (DE+1.41). El ochenta y seis por ciento de
los cadéveres fueron descubiertos durante el segundo dfa por algin carrofiero (Tabla
34). Los cadaveres localizados en el interior del bosque fueron encontrados por los
carrofieros tan rapido como los localizados en las 4reas abiertas (test de Cox-F, N; =69,
N, =30, F=1.337, p=0.102). La supervivencia del cadaver fue similar en la estacion
fria y en la célida (test de Cox-F, N, = 84, N, =15, F=1.414, p=0.132). De media, a los
carrofieros les llevé 1.2 dias (DE+1.18) descubrir una presa de lobo (N=55), 1.4 dias
(DE+1.78) localizar a un ungulado cazado (N=33), 1.6 dias (DE+ 1.19) encontrar a una
presa de lince (N=8), y 2.7 dias (DE+0.58) encontrar a un ungulado que hubiera muerto

por enfermedad o inanicién (N=3). No se encontraron diferencias significativas en el

tiempo requerido por los carrofieros para encontrar presas de lobos y cadéveres no

matados por los lobos (test de Cox-F, N, =55, N, =44, F=1.128, p=0.279).
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La secuencia de llegadas al cadaver estuvo relacionada con la eficiencia de
carrofieo, generalmente, los carrofieros més eficientes llegaron al principio (Fig.30). El
orden de llegada no mostré una relacién clara con la abundancia relativa de las especies.
En la mayoria de los casos los cuervos llegaron primero (38% de las primeras llegadas),
seguidos de los zorros (19% de las primeras llegadas). También se registraron
normalmente como segundos en la secuencia de llegada a los zorros, los pigargos y los
arrendajos. El jabali, el perro mapache y la marta fueron pocas veces los primeros en
llegar, llegando normalmente en las segundas y posteriores llegadas. Los lobos y otras
especies registradas con menos frecuencia fueron los dltimos en llegar a los caddveres

de ungulados (Fig.31).

6.4.2. Patrones de actividad diaria y explotacién del caddver por los carrofieros
Los cuervos fueron normalmente los primeros en llegar a los caddveres en invierno, a
veces, incluso antes del amanecer (Fig. 32). Aunque con menos frecuencia que los
cuervos, los ratoneros y los azores llegaron también bastante temprano. A excepcion del
cuervo y del azor, a los cuales se les registré en algunas ocasién alimentidndose de un
cadaver después de la puesta de sol, todas las aves carrofieras evitaron acudir a la
carrofia por la noche. En el invierno, la actividad de los cuervos en los cadaveres
observados fue intensa a lo largo del dia, disminuyendo al amanecer y al anochecer. Los
arrendajos mostraron un patrén de actividad similar (Fig.32). Una cierta segregacién
temporal existié entre los cérvidos y las rapaces. Los cérvidos fueron los méas
madrugadores mientras que todas las rapaces tendieron a mostrase més activas en las
Gltimas horas, alcanzando el pico més alto justo antes o al atardecer. Los carboneros
comunes también incrementaron su actividad en los caddveres a lo largo del dia.

La segregacion temporal més clara en los cadaveres se observé entre las aves y
los mamiferos carrofieros (Fig.32). Las martas y los zorros visitaron los cadaveres
principalmente durante la noche. Comenzaron su actividad en los cad4veres justo antes
o durante el atardecer, incrementando su actividad. La actividad del zorro en los
cadaveres alcanz6 su pico mas alto antes de la media noche y la de la marta dos horas
antes. Con frecuencia se observé a la marta en los cadaveres al final de la tarde, sobre
todo en las horas anteriores a la puesta de sol (Fig.32). Se registré al jabal{ carrofieando
tanto durante el dia como durante la noche; los perros callejeros también podian visitar
los caddveres a cualquier hora. Durante las observaciones de verano, sélo los cuervos,

las 4guilas pomeranas y los jabalies fueron observados de vez en cuando en los
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caddveres. Durante el periodo célido, la actividad de los cuervos en los cadédveres se
concentré principalmente en las primeras horas del dia.

Las especies que se registraron con mas frecuencia en los caddveres durante las
observaciones diarias se muestran en la Tabla 35; no siempre corresponden a aquellas
especies con alta frecuencia de carrofieo durante el seguimiento de cadaveres (ver
Tablas 14 y 15). Se observaron con mas frecuencia a las aves carrofieras que a los
mamiferos. Los cuervos fueron los carrofieros mas comunes en los cadaveres a lo largo
del dia, estando presente en el 12.2% de los escaneados. Aunque el nimero de cuervos
en los cadédveres fue altamente variable, en general fueron los carrofieros mas
numerosos, con una media de 35 visitas diarias a un cadaver. Sin embargo, sus visitas
fueron cortas, de una duracién media de casi cinco minutos (Fig.33). Las visitas en
solitario a un cadaver por parte de una pareja de cuervos (1-2 individuos presentes)
fueron més largas (N=284, 7 min. 19 seg. de media. DE +6 min. 40 seg.) que las visitas
de los cuervos inmaduros dentro de la bandada. (>2 individuos presentes) (N=628, 3
min. 55 seg. de media, DE+4 min. 10 seg.). Las diferencias fueron significativamente
altas (variables transformadas logaritmicamente; test t, t= 9.939, df=910, p< 0.000001).
La visita més larga registrada de un miembro de una pareja de cuervos a un cadaver
duré 55 minutos, mientras que 25 minutos fue lo maximo registrado para un miembro
inmaduro de una bandada. Aunque los cuervos se dedicaron principalmente a
alimentarse (70% del tiempo presente), otras de sus actividades en los cad4veres
consistian, sobre todo, en coger provisiones, jugar, bafiarse en la nieve o limpiarse el
plumage.

La frecuencia de carrofieo diaria del ratonero fue relativamente alta (Tabla 35).
Los ratoneros visitaron los caddveres una media de dos veces diarias, normalmente 1
individuo cada vez. Sin embargo, la duracién de las visitas en solitario de los ratoneros
fue significativamente mas larga que las de los cuervos (test de la U de Mann-Whitney,
z=10.074, p<0.000001) (Fig.33). Los ratoneros pasaban la mayor parte de su tiempo
alimentandose (84% del tiempo presente). Los azores mostraron un patrén de carrofieo
significativamente diferente al del resto (test U de Mann-Whitney, z de 3.008 a 7.342,
p<0.003 en todos los casos). Pasaron un periodo de tiempo extremadamente largo en los
cadaveres, una media de 1h 28 min., con un maximo registrado de 5.5 horas en una sola
visita. Esto contribuyé a que el azor tuviera una frecuencia de carrofieo diaria similar al
del ratonero, un carrofiero mas frecuente y eficiente. Ademas, los azores se pasaron

alimentdndose aproximadamente s6lo la mitad del tiempo (Tabla 35, Fig.33). El resto
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del tiempo simplemente permanecian encima de los caddveres y parecian vigilarlos. En
cuanto a las otras rapaces, los pigargos visitaron los cadéveres de modo solitario, casi
una vez al dia. Eran las especies rapaces con una menor frecuencia de carrofieo diario
(1.3%). De media, una tnica visita del pigargo duraba casi 27 minutos y era similar al
tiempo que utilizaban el ratonero y la marta (test de la U de Mann-Whitney, z = 1.255 y
1.335 respectivamente, p > 0.1 en todos los casos) (Tabla 35, Fig. 33). En una ocasién,
se observé a un 4guila pomerana sobre un caddver durante 44 minutos.

Al contrario que las rapaces, las aves més pequefias paseriformes dedicaban la
mayor parte del tiempo alimenténdose intensamente. Hacian mas visitas al dia y se
ocupaban de los caddveres en grupo. Los arrendajos se acercaban con bastante
frecuencia a los caddveres a lo largo del dia. Por lo general visitaban los cad4veres en
parejas, casi 6 veces al dia. La duracién media de una sola visita del arrendajo era de 6
min. 41 seg., similar tan sélo a las visitas del zorro (test de 1a U de Mann-Whitney, z =
0.408, p > 0.6). Los arrendajos dedicaban el 89% del tiempo que pasaban ante los
caddveres a la alimentaci6n. Entre las aves carrofieras, los carboneros (el comiin y el
herrerillo) tenfan la frecuencia de carrofieo més baja. La duracién media de una sola
visita del carbonero era de 3 minutos, significantemente mds corta que las visitas de
otros carrofieros (test de la U de Mann-Whitney, z from 3.034 a 8.042, p < 0.003 en
todos los casos). Los carboneros visitaban un cadaver 1.6 veces al dia y durante las
visitas s6lo se alimentaron intensamente (Tabla 35, Fig. 33). En general, las aves
carrofieras con mas masa corporal tuvieron periodos de alimentacién més largos que las
especies mas pequefias (Fig. 34); la correlacién fue marginalmente no significativa (rs =
0.71, p=0.0713).x

Las especies de mamiferos observadas con mayor frecuencia ante los caddveres
fueron la marta y el zorro, la marta fue la més frecuente. Las visitas de las martas eran
mucho més largas (una media de 20 min. 38 seg.) que las de los zorros (una media de 6
min. 57 seg.) (test de la U de Mann-Whitney, z = 2.918, p < 0.004). Ademis la
proporcién de tiempo dedicado a la alimentacién diferfa entre ambas especies. Los
zorros eran extremadamente precavidos ante los caddveres, acerciandose a ellos
cautelosamente y alimentandose pocas veces (18% del tiempo dedicado). A menudo
abandonaban el lugar sin alimentarse o se llevaban un trozo de caddver. Se observé que
los perros callejeros y los jabalies aparecian con menor frecuencia (frecuencias de
carrofieo diario 0.6 y 0.12, respectivamente). La duracién media de sus visitas era de 17

y 23 minutos respectivamente, alimentandose durante un 70% del tiempo de la visita.
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Muchas de las especies registradas durante continuas observaciones fueron
observadas aprovisionando comida. El aprovisionamiento de comida fue observado en
el arrendajo, la urraca, el pigargo, el zorro y la marta. No fue posible averiguar si el
alimento tomado del cadéver fue finalmente escondido o no, ya que los animales se
perdieron de vista. Sin embargo, a excepcién de una sola observacion de un pigargo que
probablemente sélo se llevé el trozo a otro lugar para comérselo, el resto de especies
aprovisionadoras fue observado méis de una vez llevandose comida. Las urracas eran las
que guardaron alimento mas frecuentemente, se observé un minimo de 172 viajes para
aprovisonar comida. Se observé a los arrendajos llevandose comida 7 veces, a los zorros
4 veces (una observacion adicional durante el seguimiento de caddveres) y a las martas

dos veces.

6.4.3. Interacciones y jerarquias interespecificas

Las especies mas gregarias en los cadaveres fueron los cérvidos (Fig. 35). Los cuervos
no sélo acudian a los cad4veres en gran nimero, sino que adem4s normalmente se
alimentaban juntos. La relacién media del nimero de urracas presente comparado con el
nimero de urracas que se alimentaban era 1:0.6. El tamafio medio del grupo de cuervos
que se alimentaban juntos era de 3.5 individuos (DE + 3.19), consistiendo el mayor
grupo de 33 individuos. La mitad de los escaneados en los que se observaron cuervos
alimentindose incluian 1-2 individuos carrofieando juntos; la otra mitad correspondi6 a
grupos de > 3 cuervos, implicando por lo tanto a més de una pareja y/o miembros de la
bandada. Los arrendajos se reunian alrededor de los caddveres en un niimero inferior
que los cuervos, contando el mayor grupo observado con 7 individuos. Los arrendajos a
menudo se alimentaban de modo solitario (57% observaciones); sélo el 23% de las
observaciones incluyeron > 3 arrendajos comiendo juntos (Fig. 35). El tamafio medio
del grupo de arrendajos alimentdndose era 1.7 individuos (DE + 0.96), y la razén entre
arrendajos presentes y alimentandose era 1:0.8. Los carboneros eran también gregarios
y el 36% de las exploraciones incluyeron > 2 aves comiendo juntas. La proporcién de
carboneros alimentiandose en relacién al nimero presente era 1:1. Los herrerillos se
alimentaban solos o junto con los carboneros comunes pacificamente. La media del
grupo de alimentacién consistia en 1.4 carboneros (DE + 0.68).

Las rapaces normalmente se alimentaban de modo solitario, relaciondndose rara

vez con conespecificos (Fig. 35). Entre estas, el ratonero fue la més tolerante con los
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conespecificos, alimentandose junto a otro ratonero en el 5% de los escaneados. Tan
sOlo una vez se registraron 3 ratoneros alimentandose juntos. La razén de ratoneros
alimentdndose en relacién al nimero de presentes era 1:0.8. El azor estuvo siempre
presente y se alimenté solo. Algunas veces, los pigargos acudieron al caddver con otra
aguila (12 escaneados), pero nunca se alimentaron juntos. La razén entre el niimero de
individuos alimenténdose y el niimero de presentes era 1:0.7 en el caso de los pigargos.

El cuervo fue el carrofiero que se relacionaba mas a menudo con otras especies
ante los cadéveres (Fig. 36, Foto 7). Fueron observados frecuentemente tanto acudiendo
como alimenténdose junto a otros carrofieros. Las asociaciones mis comunes fueron
cuervos — pigargos y cuervos—ratonero. Se observaron también cuervos y arrendajos en
los caddveres, pero en pocas ocasiones se les grabé alimentdndose juntos. Las
interacciones entre aves y mamiferos carrofieros eran raras, siendo la més frecuente de
ellas las decuervo- zorro (Fig. 36). En general, los caddveres eran monopolizados por
una sola especie. S6lo el 2% de los scans implicaban 2 especies juntas en los cadaveres.
En el 1% de los scans se observaron 2 especies alimentédndose juntas. S6lo en raras
ocasiones se observé a 3 especies simultdneamente durante las observaciones directas
de cadaveres.

Se observaron interacciones agresivas en los caddveres, principalmente entre
aves carrofieras (Tabla 36). Los carboneros nunca fueron registrados iniciando un
ataque, ni siquiera hacia los conespecificos, y rara vez fueron atacados. Los cuervos
llevaron a cabo el mayor niimero de acciones agresivas. Los c6rvidos dirigian la
mayorfa de las agresiones hacia individuos de su misma especie. El indice de
agresividad intraespecifica era muy alto en los cuervos y arrendajos. Los arrendajos sé6lo
atacaban especies mas pequeflas (carboneros), mientras que los cuervos iniciaban
agresiones hacia todas las demads especies excepto hacia los arrendajos. El ratonero fue
el mayor receptor de las agresiones interespecificas por parte de los cuervos. El cuarenta
y uno por ciento de las acciones agresivas de los cuervos hacia los ratoneros y los
pigargos consistian en picotear la cola de las rapaces. Los pigargos eran atacados por los
cuervos exclusivamente en presencia de las bandadas de cuervos. Sin embargo, las
dguilas se alimentaban pacificamente con parejas de cuervos. Los ratoneros también
recibian la mayorfa de las agresiones (85%) por parte de grupos de. cuervos En
contraste con los c6rvidos, las rapaces mostraban un bajo indice de agresividad
intraespecifica. Las rapaces iniciaban la mayoria de los encuentros agresivos contra los

cuervos y pocos hacia conespecificos y otras especies rapaces. El azor pocas veces
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estaba implicado en una interaccién agresiva (Tabla 36). Otras agresiones observadas
ante los cadaveres inclufan a dos martas luchando, un jabali atacando cuervos, un perro
salvaje persiguiendo cuervos, y una pareja de cuervos echando a una marta de un
cadaver sobrevolando sobre ella.

Ocasionalmente, las interacciones agresivas o competitivas en los caddveres
terminaron con la muerte de uno de los oponentes. Se observd dos veces a un azor
matando arrendajos en los caddveres. Un pigargo probablemente mat6 a un joven zorro
en uno de los caddveres observados; se documentaron aguilas matando un perro
mapache ante los caddveres en BPB (H Okarma com. pers.) Algunos perros mapaches
cayeron presa de los lobos (y a veces también de los perros salvajes) en BPB
(Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998); observé tal caso en una ocasién ante un ciervo que
habia sido cazado por los lobos.

En general, las agresiones intraespecificas no fueron muy frecuentes (136 de
1139 registros). En la mayoria de las ocasiones si el ataque acabé con €xito o no fue una
decisi6n bastante subjetiva. Por este motivo la proporcién de ataques exitosos no fue
utilizada para construir la jerarquia interespecifica. El dominio jerarquico entre especies
se reflejé en desplazamientos pasivos o la evitacién de especies dominantes, mas que en
una serie de desafios y luchas (Tabla 37). Normalmente la especie subdominante
abandonaba el lugar antes de la llegada de la dominante y se acercaba al caddver una
vez que la especie dominante habia desaparecido. En algunos casos no habia respuesta a
la llegada o salida de una determinada especie, esto ocurri6 especificamente con los
siguientes carrofieros:

(1) Cuervos, cuando un ratonero se acercaba (N = 18) yseiba (N =11), y
cuando un pigargo se acercaba (N =7) y se iba (N =4).

(2) Ratoneros, cuando un cuervo se acercaba (N = 11) y se iba (N = 3).

(3) El azor, cuando un cuervo se acercaba (N = 2).

(4) El pigargo, cuando un cuervo se acercaba (N = 2).

Las especies mis pequeifias de aves carrofieras fueron desplazadas por las mas
grandes. Los carboneros tenian el rango jerarquico mds bajo, seguidos de los cuervos y
los arrendajos. No hubo una clara jerarquia entre los cuervos y ratoneros, ni entre el
ratonero y el azor. Los cuervos rara vez interaccionaban con un azor alimenténdose y
parecia en definitiva como si lo evitaran. La mayoria de sus contactos (10

observaciones) se limitaron a llamadas y a sobrevolar el caddver lo por parte de los
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cuervos cuando un azor se quedaba durante largos periodos. El pigargo era el ave mis
dominante; algunas veces el pigargo era perseguido en el aire sélo por lo cuervos
después de abandonar el cadiver. No se obtuvo ningtin dato sobre la relacién de
dominio entre los pigargos y carnivoros de tamafio medio, excepto por aquellos casos
en que los pigargos causaron la muerte de alguno de ellos. Sin embargo, en general los
mamiferos dominaron a las aves. La jerarquia entre mamiferos también parecia estar
basada en el tamafio corporal. Se document6 en una ocasién a los zorros y los perros
mapache alimentdndose juntos sin mostrar ninguna agresién (T. Werkowski com. pers.).
La figura 37 contiene un diagrama de las jerarquias de dominio entre las especies de
carrofieros mas comunes en los cadédveres.

Las interacciones competitivas ante los caddveres fueron investigadas entre
especies que con frecuencia acudfan juntas: arrendajo — cuervo, ratonero — cuervo y
pigargo - cuervo (Fig 36). Andlisis de regresiones multiples mostraron que la duracién
de las estancias de los arrendajos ante los cad4veres (TIEMPO DEL ARRENDAJO) no
dependia del niimero de arrendajos que se alimentaban juntos sino en el nimero de
cuervos presentes en los alrededores del cadiaver (N CUERVOS PRESENTE). Los

arrendajos acortaban sus visitas cuando el niimero de urracas incrementaba.

log TIEMPO DEL ARRENDAJO = 1.853 — 0.298 N CUERVOS PRESENTE

N =254, R? agj = 8%, p = 0.000002

El nimero de cuervos alimentandose (N CUERVOS ALIMENTANDOSE)
afectaba significantemente a la cantidad de tiempo que los ratoneros dedicaban a los
cadaveres (TIEMPO DEL RATONERO). Los ratoneros dedicaban periodos de tiempo
més cortos a los caddveres cuando el nimero de cuervos alimentandose junto a ellas

incrementaba.

log TIEMPO DEL RATONERO = 2.785 — 0.128 N CUERVOS ALIMENTANDOSE
N =88, R? adj = 8%, p = 0.0049

En el caso de los pigargos, la especie dominante, el nimero de cuervos alimentdndose

junto a ellos no afectaba a la duracién de sus visitas (N = 24, p = 0.942). Sélo las
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cuervos intentaban robar comida, normalmente sin éxito alguno, de otras cuervos (N =2

observaciones) y ratoneros (N = 8 observaciones).

6.4.4. Particién del cadaver y procesos de facilitacion

Ninguno de los carrofieros mostré una aparente especializacién a la hora de alimentarse
de una parte especifica del cadéver; todas las partes del caddver fueron consumidas
segun estaban disponibles. Musculos y visceras (incluyendo el estémago y los
intestinos) eran las partes preferidas por todos los carrofieros, que consumieron las
partes menos energéticas (pellejo, huesos) sdlo cuando la carne y los 6rganos se
agotaban (Foto 8). No se observaron aves carrofieras comiendo huesos. S6lo se
observaron carboneros y arrendajos recogiendo pequefios trozos de carne esparcidos por
el suelo alrededor del caddver. Los mamiferos carrofieros eran los principales
consumidores de huesos. Los grandes huesos s6lo podian ser partidos por los lobos y los
jabalies. Los lobos eran la tnica especie que se observé royendo la epifisis de las
extremidades 6seas de grandes ungulados, principalmente de bisonte, para extraer la
médula. En los cadaveres intactos de grandes ungulados que estaban muy congelados,
los carnivoros de tamafio medio (principalmente zorros) consumian el morro, mientras
que pequefias y medianas aves carrofieras se comian usualmente los ojos. A excepcion
de la piel del bisonte, que s6lo lo consumian los lobos, todos los carrofieros podian
consumir la piel de los ungulados. Los carnivoros de tamafio medio, especialmente las
martas, fueron frecuentemente observadas consumiendo piel cuando las otras partes
estaban agotadas.

Los carrofieros tuvieron mayor dificultad en abrir cadéveres intactos durante el
invierno, principalmente cuando estos estaban congelados hasta el punto de
solidificacion. Siete caddveres de jabali, con piel mas gruesa que los cérvidos,
permanecieron intactos hasta la llegada de la primavera, cuando la actividad
microbacteriana y de los insectos ablandd los cuerpos. Sélo los lobos eran capaces de
abrir los cadaveres de bisonte en el invierno, teniendo por lo tanto un importante efecto
de facilitacién para el resto de los carrofieros. Los caddveres de cérvidos y de jabalies
también eran abiertos por otros carrofieros, principalmente por el ano y las partes bajas
del vientre. Se documenté al pigargo, cuervo, el ratonero, el zorro, la marta y el perro
mapache abriendo caddveres. Ademas, los lobos a menudo facilitaban el acceso a

cadéveres que estaban situados en lugares inaccesibles o escondidos, a otras especies.
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Se observaron cinco de estos casos: 2 jabalies ahogados en un rio bajo el hielo; una
presa de lince abandonada, camuflada y completamente cubierta de nieve; un jabalf que
murid bajo una espesa cobertura de abetos, y un lobo muerto que yo escondi bajo palos
y ramas. En todos los casos, los lobos sacaron los cuerpos intactos (del rio o de
posiciones ocultas).

Ademas, los lobos jugaban un importante papel facilitatorio en cadaveres de
ungulados a los carrofieros mediante la provisién progresiva de acceso a otras especies
(Fotos 6 y 8). Durante las visitas a los cadaveres de grandes ungulados en las se
alimentaron, abrian nuevas partes y desencadenaron la actividad carrofiera de otras
especies. En los caddveres de bisonte, los zorros, perros mapache, cuervos y ratoneros
fueron observados con més frecuencia durante inspecciones en las que se registré
también lobo alimentandose. Las diferencias eran significativas en el zorro (test de la G,
G =16.57,df =1, p <0.01) y en el perro mapache (G = 6.23, df = 1, p < 0.025). El
mismo fendmeno se documenté en caddveres de ciervo intactos, y parcialmente
consumidos. El cuervos, el ratonero, el arrendajo, el zorro, la marta, el perro mapache y
el jabali visitaron mas frecuentemente los cadaveres de ciervo cuando los lobos ya se
habian alimentado de éstos. Las diferencias eran significativas en el cuervo (test de la G,
G=7.69,df =1, p <0.01), zorro (G = 10.45, df = 1, p < 0.005), perro mapache (G =
6.34,df = 1, p <0.025), marta (G = 12.67,df = 1, p < 0.001) y jabali (G = 12.80, df =1,
p <0.001).

Las ruidosas bandadas de cuervos inmaduras también tenifan un importante
efecto de facilitacion para otras aves carrofieras, especialmente para las rapaces. El
nimero maximo de cuervos observados en los cadaveres explicaba el 71% de la
variacion en la presencia/ausencia de pigargos en los caddveres. La probabilidad de que
los pigargos visitaran un cadaver aumentaba significativamente cuando habia un mayor
ndmero de cuervos (regresion logistica, intercepto = - 1.085, f = 0.074, SE = 0.017, odd
ratio = 1.077, modelo 2 = 30.103, df = 1, p < 0.0001). El nimero de cuervos
observados predecia también la presencia de ratoneros en los cadaveres, clasificando
correctamente el 72% de los casos (intercepto = -1.154, f = 0.114, SE = 0.023, odd ratio
= 1.120, modelo 2 = 54.794, df = 1, p < 0.0001).
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7. DISCUSION

7.1. CADAVERES DE UNGULADOS: UN RECURSO DIVERSO Y
PREVISIBLE

Los principales contribuyentes al suministro anual de caddveres fueron el ciervo y el
jabali, las especies de ungulados mas abundantes en el BPB durante el periodo de
estudio. El corzo, aun siendo una especie abundante, contribuia poco a la biomasa de
caddveres debido a su pequefio tamafio. Por el contrario, el bisonte tuvo una importante
contribucién, aun habiendo pocos cadédveres disponibles cada afio. La cantidad de
bisonte, y por lo tanto la biomasa anual total de caddveres de ungulados disponible para
los carrofieros, podia aumentar extraordinariamente con un manejo distinto de la
poblacién de bisontes, es decir dejando a los animales morir en el bosque en vez de
eliminarlos, o no retirando del bosque los cuerpos de animales sacrificados. La
estructura de las especies proveedoras de cadaveres varié segun la estructura de la
comunidad de ungulados vivos. El nimero de ungulados fue fuertemente reducido en
1991-96 en ¢l BPB, siendo la caza notablemente menor desde 1996-97 (Kossak 1999).
La dréstica disminucién de corzos (>4-veces) durante los 90 explica parcialmente el
bajo nimero de cadaveres de corzo encontrados en relacién con estudios previos
(Okarma et al. 1995). Incluso la predacién de corzo por el lobo ha disminuido hasta 6
veces (Jedrzejewski et al. 2002). Por lo tanto, el manejo de la caza, especialmente las
reducciones no selectivas a gran escala, puede afectar directamente al flujo de recursos
para los carrofieros. La abundancia de carrofieros puede tener correlacién con la
densidad potencial de caddveres (ungulados vivos en este caso), tal y como Houston
(1987) descubrié en los bosques neotropicales. De hecho, la densidad reproductora de
cuervos, la especie mas dependientes de carrofia, ha disminuido en el BPB pasando de
ser de 11 parejas/100 km? en 1985-87 (Pugazewicz 1997) a 7 parejas/ 100 km? en 2001
(Muller 2001). Se ha sugerido que la falta de cadaveres, debida en parte al exterminio
del lobo en las 4reas del norte, es un factor que ha contribuido a la disminucién de la
poblacidn del zorro polar Alopex lagopus (Hersteinsson et al. 1989, Linnell & Strand
2002). Recientemente, Roth (2002) ha mostrado la importancia de los caddveres de
focas cazadas por los o0sos polares (Ursus maritimus) en la dindmica poblacional del

zorro polar.
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Excepto en el caso del corzo, la contribucién de los diferentes factores a la
mortalidad de ungulados era basicamente la misma que en afios anteriores (Jedrzejewski
et al. 1992, Krasinski et al. 1994). Okarma et al. 1995). Debido a la reduccién de
ungulados, un mayor ntimero de animales heridos fue observada por Okarma et al.
(1995). Los autores también observaron una mayor contribucién de la enfermedad y la
inanicion, especialmente en los cérvidos. Esto puede ser una consecuencia de la
inclusién bajo esta categoria de muertes por causas desconocidas por parte de los
autores, sobrestimando por lo tanto la mortalidad causada por enfermedad y hambre
(e.g. animales malheridos y muertos posteriormente que se han evaluado como
desconocidas o simplemente enfermedad). Como aparece en estudios previos
(Jedrzejewski et al. 1992, Jedrzejewski et al. 1993 a, Okarma et al. 1995, Okarma et al.
1997, Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998, Jedrzejewski et al. 2000), el ciervo sufrié mas
la predacion por parte del lobo, y el corzo més por parte del lince, mientras que los
jabalies eran principalmente afectados por la enfermedad/malnutricién (especialmente
los jévenes) y la caza.

Los caddveres de ungulados se distribuyeron al azar en el BPB, probablemente
debido a la homogeneidad del terreno, sin grandes unidades ecoldgicas fisicamente
definida (e.g. llanuras y montes), asi como a los habitos sedentarios (no migratorios) de
la poblacién de ungulados. Una pauta diferente de distribucién de cad4veres ha sido
observada en otras areas, como Yellowstone (Houston 1978, Green et al. 1997 y
Serengeti (Houston 1979). Las presas de los lobos estdn normalmente distribuidas al
azar, incluso si la distribucién de ungulados es agregada (Carbyn 1983). Una
distribucién agregada de cadaveres puede beneficiar a ciertas especies, especialmente a
aquellas que son capaces de cubrir grandes areas de forrajeo (Houston 1979, Wilmers et
al. 2003 a), mientras que bajo una distribucién uniforme, los caddveres pueden estar
disponibles para una gama mas amplia de especies carrofieras, incluyendo aquellas que
mantienen territorios de invierno. En general, los bosques mas productivos (de hoja
caduca y maduros) producian un mayor nimero de cadiveres. Curiosamente, se
descubrid la misma relacién en la comunidad de ungulados vivos, cuyas densidades
estaban definidas por la disponibilidad de alimento (Jedrzejewska et al. 1994). Los
caddveres de una especie dada de ungulado parecian ser mas abundantes en el hébitat
preferido por la especie. En este sentido, la ‘borealizacién’ de los bosques caducifolios

debida a la politica forestales, que estd disminuyendo su capacidad de carga para ciervos
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y jabalies (Jedrzejewska et al. 1994), podria tener consecuencias similares en el
suministro de caddveres de ungulados.

Los cadéaveres de ungulados se mostraron como un recurso previsible, y su
suministro anual, en términos de nimero de cadaveres (1.8 cadaveres/km?) y de
biomasa (89 kg./km? ), era casi la misma cada afio. En los afios en que se realizaban
censos de cadéveres, los inviernos fueron suaves y la produccién de bellotas fueron
moderadas, asi que no se esperaron grandes variaciones en la mortalidad de ungulados.
Por esto y por el método empleado, los valores obtenidos pueden representar el aporte
minimo de caddveres disponible para los carrofieros cada afio. Los grandes predadores,
si su poblacion es estable, proveen a los carrofieros a lo largo de afio. Curiosamente, el
ndmero de cadédveres de cérvidos proporcionados anualmente por los lobos era bastante
similar al dato obtenido en un estudio telemétrico paralelo sobre la tasa de predacion del
lobo realizado por Jedrzejewski et al. (2002). Las muertes por enfermedad e inanicion
pueden ser mas variables ya que estén gobernadas por los afios de produccién masiva de
bellotas y por las condiciones atmosféricas. Se registraron més de 2400 cad4veres de
ungulados en el BPB durante el duro invierno de 1969/70 (Okarma et al. 1995), y se han
observado muertes masivas de jabalies (Cabén 1958, Milkowski 1970). Las densidades
de los caddveres pueden incrementar mas de nueve veces bajo condiciones extremas
invernales (Green et al. 1997). La variacién en la provisién de cadaveres por muerte
natural dentro de un mismo afio es alta, aunque ‘previsible’ desde el punto de vista de
un carrofiero; ya que ésta aumenta generalmente hacia el final del invierno. El setenta y
uno por ciento de los 179 cadéveres de ungulados encontrados en el BPB que murieron
por enfermedad y hambre se registraron en Febrero-Marzo (Jedrzejewska &
Jedrzejewski 1998). En la sabana africana, la provision de caddveres alcanzd su punto
méximo al final de la estacion seca (Houston 1974). En las latitudes nérdicas, la
disponibilidad de la carrofia incrementaba a medida que avanzaba el invierno (Houston
1978, Gese et al. 1996a, Green et al. 1997), en relacién a la reduccidn de las reservas de
grasa de los ungulados (Okarma 1991, Jedrzejewski et al. 2002). La predacién puede
también incrementar cuando la presa es mas vulnerable (debilitada, en inviernos de
mucha nieve) (Peterson 1977, Jedrzejewski et al. 1992, 2002), y los caddveres pueden
no ser tan utilizados en su totalidad como cuando la caza es dificil (Mech & Frenzel
1971, Carbyn 1983). Las practicas de caza proporcionaban carrofia ungulada

principalmente en otofio € invierno.
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Los lobos eran los principales proveedores de carrofia ungulada para la
comunidad carrofiera, seguidos de la enfermedad/hambre y la caza. En Serengueti, sin
embargo, la mayor parte de la provisién de cadveres provenia de ungulados que morfan
por otras causas que no eran la predacién (Houston 1974). La manadas de lobos de
tamafio mediano proporcionaron el mayor aporte al gremio carrofiero en Yellowstone
(Wilmers et al. 2003b). Ademés de proveer carrofia, los lobos también reducian la
variabilidad, dentro del mismo afio y entre afios, de la disponibilidad de la carroiia,
actuando asi como una especie clave para la comunidad carrofiera. La reintroduccién
del lobo en Yellowstone cambi6 el momento de aparicién del recurso de carrofia,
pasando de aparecer repentinamente hacia el final del invierno a ser mas constante a lo
largo del afio, manteniendo asi una poblacién de especies carrofieras mas numerosa. Por
el hecho de que los lobos matan durante todo el afio y reducen el niimero de animales
débiles o viejos, estos disminuyen la tardfa y repentina llegada de carrofia en el invierno
(Wilmers et al. 2003b). Sin embargo, la comunidad carrofiera no puede utilizar en su
totalidad las excepcionales cantidades de carrofia que aparecen repentinamente, que son
finalmente consumidas por invertebrados (Coe 1978, Read & Wilson 2004). Por otra
parte, los carrofieros consumieron una quinta parte de la biomasa de ungulados cazados
por grandes predadores. Las pérdidas atribuidas a los carrofieros pueden representar una
importante limitacién para los predadores, especialmente grandes felinos (Sunquist &
Sunquist 1989), y pueden influenciar el tamafio del grupo de caza de los grandes
predadores (Fanshawe & FitzGibbon 1993, Vucetich et al. 2004). El carrofieo de los
cuervos reducia la cantidad de biomasa de presas disponible para ser consumida por el
lobo, especialmente en el caso de manadas pequefias (Hayes et al. 2000).

Para conseguir un célculo més exacto de la biomasa consumida por los
carrofieros, la Tabla 38 resume los datos obtenidos en este estudio sobre el suministro
anual de caddveres (ver Tabla 11) y la biomasa real consumida por carrofieros en los
diferentes tipos de cadaveres (ver Tablas 30 y 31), utilizando informacién sobre la
seleccion de presas y especies y la estructura de edad/sexo utilizada en otros estudios.
Estos resultados son mds conservadores que los que aparecen en la Tabla 11, ya que
excluyen las partes no comestibles de los caddveres, dando un total de casi 67 kg./km?2
consumidos realmente por los carrofieros cada afio. Junto al aporte antropogénico de
carrofia derivado de desechos de tripas de animales cazados, la biomasa total de
ungulados consumidos realmente por los carrofieros en el BPB cada afio asciende a 75

kg./km?2. Como ejemplo ilustrativo, dada la provisién anual de cadéveres observada, una
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pareja de cuervos cuyo territorio ocupa 13 km?2 en el BPB (Muller 2001), tendria a su
disposicién un cadaver cada semana durante la estacidn fria, y cada dos semanas si se
asume una provision constante de cadaveres.

Las comparaciones de disponibilidad de caddveres entre los escasos estudios
disponibles son dificiles debido al uso de diferentes metodologias (Tabla 39). En
latitudes nérdicas, sélo los estudios en Yellowstone han proporcionado algunos datos, la
mayoria son recuentos de caddveres en rutas de muestreo a lo largo de lugares donde se
conocia la existencia de concentraciones de caddveres. En la sabana africana, durante la
estacion hiimeda los ungulados se concentran en las llanuras, y la provisién diaria de
cadédveres era extremadamente elevadai. Sin embargo, durante la estacién seca, cuando
s6lo los ungulados residentes se quedaban, la densidad de cadaveres en las llanuras
disminuy6 (Tabla 39). De modo que, bajo las condiciones forestales y con ungulados
residentes, como ocurre en el BPB, los valores obtenidos del area de estudio fueron
mucho més altos que en Serengueti. En los ecosistemas transformados, como las areas
de ganaderia intensiva, la provisién de caddveres podria ser muy alta. En algunos casos,
la provisién de carrofia de animales cazados puede ser incluso mas importante para los
carrofieros que la de muertes naturales (e.g. los restos de caza de canguro) (Tabla 39).

En condiciones naturales, la ‘diversidad’ de caddveres en los bosques templados
puede ser alta, en términos de tamafio de los caddveres, grado de abertura/exposicion
del cadéaver y visibilidad. La figura 38 muestra una representacién esquemdtica de las
caracteristicas de los principales suministros de caddveres en los bosques templados
europeos. Las presas de los predadores estdn muy dispersadas en tiempo y espacio. De
modo inverso, los animales cazados tienen una distribucién mas local y estdn mas
concentradas en el tiempo. Las muertes naturales estdn més esparcidas, pero muy
agregadas en el tiempo. Aparecen de modo repentino como un pulso al final del
invierno, mientras que la provisién de carrofia proporcionada por grandes predadores es

un recurso bastante constante.

7.2. EL CONSUMO DE CADAVERES DE UNGULADOS POR LA
COMUNIDAD DE CARRONEROS - COMPARACION CON OTROS
RECURSOS ALIMENTICIOS

Mas de 30 especies de aves y mamiferos utilizaban la carrofia en el BPB, un nimero

considerable, comparable al total de especies consumidoras de roedores, la comida
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basica para la comunidad de predadores. Se cree que el nimero de especies carrofieras
es casi el mismo en Yellowstone (ver Wilmers et al. 2003b) e incluso en algunos
ecosistemas africanos (Kruuk 1972 a, Houston 1979, Richardson 1980, Ellison 1990,
Butler & du Troit 2002). Los gremios carrofieros de las regiones de clima frio tienen
algunos miembros en comin, como el cuervo o el zorro (Magoun 1976, Promberger
1992, Jobin et al. 2000, Wilmers et al. 2003a). El hecho de que especies no relacionadas
en absoluto con el carrofieo, como las comadrejas, carboneros o pijaros carpinteros,
consuman carrofia puede ser también indicativo del papel esencial de los caddveres en
momentos cruciales.

Como la mayoria de los recursos alimenticios, el aporte de carrofia de ungulados
también sufre variaciones estacionales (Tabla 40). Es el recurso alimenticio mds
abundante durante el invierno en términos de biomasa, y también el més consumido,
incluso més que los roedores. Los datos para otros recursos en la Tabla 40 representan
la cantidad de presas potenciales; sin embargo, los datos sobre carrofia de ungulados se
acercan a la biomasa real consumida. Los datos de este estudio revelan que la carrofia
ungulada es el principal recurso alimenticio alternativo para toda la comunidad de
predadores (Tabla 40), y apoyé su relevancia en latitudes nérdicas, ya reconocidas por
otros autores (Houston 1978, Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998, Sidorovich et al.
2000). Su importancia yace en su momento de aparicién, estando disponible cuando
otros recursos no lo estdn o estdn casi agotados. Son los recursos alimenticios los que
siguen una pauta temporal de abundancia opuesta a la de las presas vivas, como los
roedores, aves, insectivoros y anfibios. Las densidades més bajas de presas
pertenecientes a este grupo, registradas al final del invierno, coinciden con los niveles
de consumo de cadédveres mas altos. Debido a que en este periodo un mayor ndmero de
cadédveres esta disponible, la cifra final puede dar un consumo total de carrofia més alto
por parte de la comunidad carrofiera. En el BPB, en afios de escasez de roedores, la
provision de caddveres también incrementa, principalmente debido a la muerte masiva
de jabalies (Pucek et al. 1993, Okarma et al. 1995). La carrofia de foca alimentd a los
zorros polares en Canadé a densidades bajas de la poblacién ciclica de lemmings (Roth
2003). Sin embargo, en Finlandia, se observé un patrén opuesta, y la mortalidad de
ciervos era mayor durante los puntos maximos de micrétidos (Kaikusalo & Angerbjorn
1995). En la estacion calida, momento en que muchos tipos de alimento estén
disponibles, una parte considerable de la provisién de carrofia es consumida por

microbios e invertebrados, muchos de ellos son estrictamente dependientes de la
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carrrofia en ciertas fases de sus vidas (Sises 1994). La importancia de los cadaveres de
ungulados como alimento alternativo para los predadores parece incrementar hacia el
norte, es decir hacia zonas donde las condiciones ambientales son més duras (e.g.
Cederlund & Lindstrom 1983, Magoun 1987, Kaikusalo & Angerbjorn 1995, Pulliainen
& Ollinmaki 1996).

La disminucién del alimento basico durante el invierno forzaba a los medianos y
pequefios predadores a alimentarse mas a menudo de cadaveres de ungulados hacia el
final de la estacidn fria. Al norte de Bielorrusia, durante los periodos més duros de
finales de invierno y principio de primavera, todos los carnivoros generalistas
consumian carrofia de ungulados salvajes (Sidorovich et al. 2000). En el BPB, la
proporcién de roedores en la dieta de las martas disminuia a lo largo del invierno,
mientras que su consumo de caddveres ungulados incrementaba, alcanzando su maximo
en Febrero (Jedrzejewski et al. 1993b). El incremento del carrofieo en invierno era la
tendencia general en la mayorfa de pequefios y medianos predadores, como corrobora
los anélisis de dietas (Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998). La disponibilidad de la
carrofia puede actuar como embudo de supervivencia que influye directamente en la
forma fisica de los carrofieros (Marluff & Heinrich 1991), principalmente durante el
invierno, cuando los nichos tréficos de los predadores generalistas son més limitados y
solapan considerablemente (Sidorovich et al. 2000).

Las tasas de consumo de cadaveres de las especies carrofieras en regiones de
clima templado son mucho més elavadas, por ejemplo un cadiver de 100 kg. fue
consumido por los buitres en 30 minutos (Houston 1974), y las hienas consumieron 57
kg de un cadaver de ungulado en una noche (Henschel & Wilson 1988). El consumo
diario de cad4veres disminuia con el tiempo, ya que los restos de pellejo y huesos son
normalmente consumidos a un ritmo mas lento (Henschel & Wilson 1988, Wilmers &
Sthaler 2002). En el BPB, los cadaveres que duran menos, como las presas tipicas de los
lobos, son descubiertos y consumidos rapidamente, principalmente por los carrofieros
mas eficientes. Por el contrario, los cadaveres mas duraderos también estdn disponibles
para las especies menos eficientes y pueden representar un refugio alimenticio cuando
las condiciones se vuelven mas dificiles. Algunas especies como el oso pardo son muy
dependientes de los caddveres de larga duracion (Green et al. 1997); la mayor parte de
la energia que los 0sos requerian durante la estacién no hibernal provenia de los

cadaveres de las especies unguladas de tamafio corporal més grande (Mattson 1997).
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Sélo los grupos de cuervos y lobos eran capaces de acelerar significativamente
las tasasa de consumo de los caddveres, probablemente porque carrofiean en grupo y
poseen las mayores 4reas de forrajeo. Las bandadas de cuervos se llevaban una media
de 14 kg diarios de las presas de lobo simuladas en Canad4 (Promberger 1992). Cuando
estaban carrofieando, los lobos se llevaban un méximo de 68 kg/dia de caddver de
bisonte (Selva et al. 2003), y una media de 10.6 kg de carrofia diaria por manada
(Jedrzejewski et al. 2002). Es sabido que la presencia de cadéveres altera el
comportamiento territorial y de forrajeo, como se observa en los coyotes Canis latrans
(Bekoff & Wells 1980, Hein & Andelt 1996, Switalski 2003, Kamler et al. 2004) y en

las martas (A. Zalewski com.pers.).

7.3. ADAPTACIONES DE LOS CARRONEROS EN BOSQUES TEMPLADOS

El gremio carrofiero del BPB era relativamente eficiente localizando cadédveres de
ungulados independientemente de la estacién, hébitat o tipo de caddver. La visibilidad
de los cadaveres, en relacin con los tipos de hébitat, no influia en la rapidez con que
los carrofieros localizaban los cadaveres en los bosques de Norteamérica (Bumann &
Stauffer 2002, De Vault & Rhodes 2002), pero si le afectaba en las marismas de
Camargue (Pain 1991). En otros estudios, los periodos de supervivencia de diferentes
tipos de caddveres eran altamente variables. Los caddveres de roedores (Simonetti et al.
1984, De Vault & Rhodes 2002), aves pequefias (Tobin & Dolbeer 1990, Linz et al.
1991, Kostecke et al. 2001) y gallos lira (Bumann & Stauffer 2002) tenian un periodo
de supervivencia relativamente largo, mientras que los cadéveres de aves acudticas
situados en las zonas de concentracién invernales eran descubiertas rapidamente (78-
100% en 24 h) (Hiraldo et al. 1991, Peterson et al. 2001). Parece por lo tanto que el la
supervivencia de caddveres est4 relacionado con el caricter previsible de la provisién de
los mismos que, cuando es alta, puede favorecer la adquisicién de adaptaciones
evolutivas en las especies carrofieras para localizar los recursos alimenticios. Los
gremios més eficientes incluyen especies de buitres, los tinicos carrofieros obligatorios
en el mundo, altamente adaptados para localizar caddveres (Houston 1979). En Africa,
Attwell (1963) y Kruuk (1972a) observaron buitres acudiendo inmediatamente a las
presas de le6n y de hiena, respectivamente. En los bosques tropicales americanos, las
auras (Cathartes aura), una especie con un sentido del olfato altamente desarrollado,

encontré el 96% de los caddveres experimentales en 3 dias (Houston 1986). En las
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regiones de clima més frio, los carrofieros también eran altamente eficientes (Mullen &
Pitelka 1972, Magoun 1976).

Los carrofieros mas eficientes en el BPB fueron los cuervos. Juegan en climas
frios un papel equivalente al de los buitres, siendo su eficiencia carrofiera bastante
comparable (e.g. Houston 1986). Los cuervos eran frecuentemente observados
siguiendo a grandes predadores, como lobos (Mech 1970), osos polares (Tinbergen
1958, Gilchrist & Robertson 2000), y tigres siberianos (Pantera tigres altaica) (
Matyushkin 1974) para alimentarse de sus presas. Un estudio reciente de Stahler et al.
(2002) en Yellowstone ha demostrado que los cuervos se asocian con los lobos como
estrategia de forrajeo en invierno. En este estudio, los cuervos descubrieron toda presa
de lobo casi inmediatamente ya que tipicamente seguian a los lobos antes de la matanza.
Aunque los cuervos tuvieron menos éxito localizando cadéveres de presas no cazadas
por lobos, su eficiencia como carrofieros seguia siendo alta (36% de los cadaveres
experimentales descubiertos en la 1* hora). En el BPB, los cuervos probablemente
siguen la misma estrategia (en invierno estaban casi invariablemente presentes en cada
presa fresca de lobo cuando era encontrada). Sin embargo, su tiempo exacto de
detecci6n de cadaveres no pudo ser estimado debido a la densa cobertura del bosque.
Heinrich (1998) también registré cuervos como los primeros descubridores de la
mayoria de los cebos artificiales. Siguiendo la misma estrategia, los cuervos con
frecuencia se asocian con los cazadores (incluyendo los inuits) y con poblados humanos
para alimentarse de desechos de animales cazados y de vertederos, respectivamente
(Heinrich 1999, Gilchrist & Robertson 2000). En el BPB los cazadores a menudo han
obsrevado cuervos que eran atraidos por disparos. De manera similar son atraidos por
los aullidos de lobo (Harrington 1978). Estas asociaciones con grandes predadores
parece ser ventajosa para aves y mamiferos, especialmente en invierno.

La adaptacién de comportamiento para el carrofieo més obvia la mostraron los
cuervos (Foto 9). Sus mecanismos de forrajeo social, reclutamiento activo hacia los
cadaveres, attraccion local y compartimiento de informacién sobre la ubicacion del
alimento en los dormideros han sido ampliamente estudiados (e.g. Heinrich 1988,
Marzluff & Heinrich 1991, Heinrich et al. 1993, 1994, Marzluff et al. 1996, Wright et
al. 2003, ver revisién en Heinrich et al. 1999). Algunas especies de buitre adoptan
estrategias similares (e.g. Rabenold 1987, Buckley 1996), lo que constituye un claro
ejemplo de estrategias de forrajeo convergente. La ruidosa actividad de las bandadas de

cuervos alrededor de los cadaveres indic6 a otras especies la presencia de cadaveres. Por
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el contrario, los cuervos en pareja se comportaban de modo bastante sigiloso cerca de
los caddveres, evitando llamadas (Heinrich 1990). Este comportamiento no es raro entre
los descubridores de cadaveres; el chimango (Milvago chimango) a menudo se esconde
de otras aves carrofieras (Travaini et al. 1998). Algunos datos sugieren que en el BPB,
los pigargos y ratoneros siguen a las bandadas de cuervos hasta los cad4veres. De
manera similar, el 4guila calva (Haliaeetus leucocephalus) parecen ser atraida hasta los
cadéveres de salmén por grajillas (Knight & Knight 1983). Algunos buitres observan las
actividades de otras especies de buitre que son mds eficientes localizando alimento y
que pueden guiarlos hasta los caddveres, tanto en la sabana (Kruuk 1967) como en los
bosques tropicales (Houston 1988). Se ha sugerido que algunas de estas especies de
buitre son muy dependientés de otros buitres (a menudo de tamafio mas pequefio) para
localizar los caddveres (Konig 1974, Houston 1988). Los cérvidos mas pequefios, como
las grajillas o las urracas, ayudan a los buitres a descubrir caddveres (Konig 1974, Prior
& Wheatherhead 1991, Vogueley 1999). Los mamiferos también pueden decodificar el
comportamiento de los carrofieros més eficientes para localizar cadéveres. Las hienas y
los chacales reaccionan ante los buitres posandose corriendo hacia el lugar donde han
descendido (Kruuk 1967). Tal parasitismo en la informacién por los mamiferos, aunque
dificil de documentar en los densos bosques templados, es también probable que ocurra.

Entre los mamiferos, los zorros, que tienen un buen sentido del olfato, eran los
mas eficientes descubridores de caddveres. En Finlandia, todo caddver de corzo (con
cerca de 1 semana de antigiiedad) fue carrofieado por los zorros (Cederlund &
Lindstrom 1983), mientras que en Alaska los zorros eran aun mas rapidos que los
cuervos (1.25 vs. 2.0 dfas) (Magoun 1976). En el BPB los zorros comparten una
estrategia similar con los cuervos y siguen la pista del lobo. Ademds, los zorros también
buscan activamente cadéveres de jabal{ visitando sus camas (alrededor de 3 al dia),
donde los animales enfermos y debilitados posiblemente perecen (Jedrzejewski &
Jedrzejewska 1992). En Rusia oriental, se document6 que los zorros seguian a los tigres
siberianos para alimentarse con sus presas (Matyushkin 1974), mientras que los coyotes
de Norteamérica segufan a los lobos para carrofiear en sus presas frescas (Paquet 1991,
1992, Switalski 2003).

En general, las aves carrofieras eran mas eficientes que los mamiferos
localizando cadéveres en el BPB, como se observa en otros gremios (sur de Espafia,
Hiraldo et al. 1991; Méjico, Hernandez et al. 1987; La Patagonia, Travaini et al. 1998;

el bosque neotropical, Houston 1986, Gémez et al. 1994; la sabana africana, Houston
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1979). La eficiencia carroiiera estimada para cada especie se vio afectada su relativa
abundancia. Consecuentemente, la eficiencia carrofiera individual real de los pigargos,
una especie rara en el BPB, podria ser incluso mayor. En contraste, los arrendajos y los
carboneros comunes, ambos muy comunes que forrajean en grupo, podrian descubrir
rdpidamente cualquier cadaver situado en sus pequeiias areas de busqueda.

En las regiones de clima frio, las aves tienen un tiempo limitado para el forrajeo
en el invierno debido a los cortos periodos diurnos, y la comida ha de ser localizada
rapidamente. En la zona templada, las aves durante el invierno tienen que buscar
comida en un entorno con temperaturas estresantes y pueden ajustar sus técnicas de
forrajeo para ahorrar energfa (Grubb 1975). Las aves carrofieras muestran un gran
nimero de adaptaciones morfolégicas y de comportamiento para el descubrimiento de
cadéveres (Ruxton & Houston 2004). Los cérvidos estan entre los animales con mejor
sentido de la vista (Dabrowska 1975). La considerable masa corporal de los cuervos
sirve como amortiguador en periodos de hambruna (Heinrich 1990), mientras que los
largos y eficientes intestinos de los pigargos les permiten sobrevivir més tiempo con
menos comida (Halley 1998). Los cuervos, como otras aves de presa, especialmente los
pigargos, pueden volar largas distancias a alta velocidad en su bisqueda de cadaveres
sin mucho esfuerzo (Rattcliffe 1997, Mizera 1999). Los cuervos inmaduros fueron
observados en dormideros temporales en las inmediaciones de grandes caddveres en el
BPB para reducir el gasto de energia derivado del viaje. En contraste, en invierno los
mamiferos carrofieros tienen que moverse entre la nieve, lo cual es muy costoso en
términos de gasto de energia. Bajo estas severas condiciones, algunos mamiferos
carrofieros (e.g. los perros mapache) se vuelven inactivos (Jedrzejewska & Jedrzejewski
1998), mientras otros (e.g. la marta) pueden elegir lugares de descanso cerca de los
cadaveres ungulados (Zalewski 2000).

El almacenamiento de comida es mas comun en regiones templadas y més altas
latitudes, donde el entorno es més variable, y parece ser un fenémeno evolutivamente
promovido por entornos competitivos (Roberts 1979, Smith & Reichman 1984). La
comida almacenada puede influenciar la forma fisica de un individuo mediante el
incremento del éxito reproductivo o su supervivencia durante periodos de escasez
(Roberts 1979, Petit et al. 1989). En las aves, también ha sido descrito como una
adaptacién para aumentar las posibilidades de supervivencia, ya que las reservas
Sptimas de grasa de las aves son reguladas como un equilibrio entre el riesgo de muerte

por hambre y la predacién (Pravosudov & Lucas 2001). En BPB, las especies de aves y
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mamiferos que fueron observadas mds frecuentemente guardando alimento eran los
cuervos y los zorros, que son a su vez los més frecuentes y eficientes carrofieros. Los
c6rvidos estdn entre las pocas familias de aves que almacenan comida (Roberts 1979).
El aprovisionamiento de comida es muy comin entre los cuervos e implica complejos
mecanismos competitivos para evitar ‘chivatos’ (Heinrich & Pepper 1998). Los cuervos
dejan de almacenar carne cuando los caddveres se congelan (Heinrich 1990). En este
sentido, las estrategias de los cuervos para localizar caddveres inmediatamente pueden
estar orientadas a incrementar su consumo del caddver y optimizar su parte del cad4dver
con intenso almacenamiento. En Alaska, durante el verano los cuervos también
guardaron alimento frecuentemente, una vez cada 2.2 periodos de observaciones de
cinco-min, pero muchos de las provisiones de cuervos fueron robadas por otros
carrofieros (Magoun 1976). Los zorros casi invariablemente recuperaban trozos del
caddver siempre que eran observados cerca de los mismos en el BPB. Las provisiones
de alimento parecen ser importantes para los zorros; estos pueden guardar comida
incluso cuando estan hambrientos como un modo de proteger su alimento de otros
competidores o de incrementar el tiempo disponible para la bisqueda (Macdonald
1976).

Otra raz6n por la que el aprovisionamiento de alimento es un método mas
extendido entre carrofieros en latitudes mds altas es la buena preservacion de la carne en
temperaturas invernales. Los caddveres de invierno en climas frios pueden persistir sin
estropearse durante largos periodos, lo que permite a las especies con una baja
eficiencia carrofiera hacer también uso de los caddveres. Esto puede explicar en parte
por qué las adaptaciones de los carrofieros en regiones frias no siempre evolucionaron
hacia el répido descubrimiento y consumo de caddveres como ocurrié en 4reas més
célidas (e.g. la sabana africana), donde los cadaveres son rapidamente colonizados por
los artrépodos y microbios (Braack 1987) o desecados, y entonces son de poco interés

para los carrofieros (e.g. hienas, Gasaway et al. 1991).
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7.4. EL GREMIO DE CARRONEROS: MECANISMOS DE SEGREGACION

7.4.1. Mecanismos de comportamiento

Hay varios mecanismos comportamentales a través de los cuales los efectos
competitivos del solapamiento de recursos entre especies pueden ser modificados
(Morse 1980, Waite 1984), y todos ellos fueron observados en el gremio carrofiero de
Bialowieza. Una especie puede: (1) explotar los caddveres més eficientemente que otras
especies; (2) evitar el uso de cadaveres (o usarlos de modo distinto) cuando otras
especies estin presentes; (3) agruparse para poder alimentarse en presencia de otras
especies dominantes, sea por defensa activa o a través de la dilucién de los efectos de la
agresion; y (4) evitar el acceso a los recursos de especies subordinadas mediante la
agresion.

El primer punto en lo que se refiere a la eficiencia carrofiera y comportamiento
de aprovisionamiento ha sido discutido en paginas anteriores. Existia cierto patrén de
utilizacién secuencial de los cadaveres. En general, las especies dominantes llegaban
maés tarde que los carrofieros con un rango jerarquico inferior. Para algunas especies, ser
los primeros en llegar a los cadaveres era el Gnico modo de tener acceso a la comida o
de alimentarse sin ser molestados. Ese era también el caso del chimango en un gremio
carrofiero de La Patagonia (Travaini et al. 1998), los grajillas americanas (Corvus
brachyrhynchos) en Canada (Prior & Waterhead 1991), los cuervos (Corvus alvus) en
Bostwana (Vogeley 1999) y las auras en varios gremios de buitres (Norteamérica,
Buckley 1996; Venezuela, Houston 1988; Andes, Wallace & Temple 1987).

En general, las especies subdominantes tendian a alimentarse mas de modo
gregario de los caddveres (paridos, arrendajos, cuervos) en el BPB, en parte como
estrategia de defensa contra los dominantes (Elgar 1989, Marzluff & Heinrich 1991).
Como la alimentacién en grupo requiere defender el alimento més frecuentemente de
los conespecificos, los encuentros agonisticos eran mas comunes en los carrofieros
sociales. Por lo tanto, las especies subordinadas dirigian mas agresiones hacia
conespecificos. Parece bastante general en todos los gremios carrofieros que las
agresiones intraespecificas sean mas frecuentes que las interespecificas (Kruuk 1967,
Houston 1988, Travaini et al. 1998, Vogeley 1999). En un gremio carrofiero
estructurado, se puede esperar que la competencia intraespecifica juegue un papel

principal, ya que los procesos de evolucién tienden a disminuir la competencia
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interespecifica (MacNally 1983). En el BPB, como en otros gremios (e.g. Magoun
1976, Houston 1988, Heinrich 1988), 1a pauta permanente era la cesién del paso a la
especie dominante por parte de las especies subdominantes. Heinrich (1998) también
observé que los cuervos se alimentaban de cadaveres sin interaccionar. El
comportamiento de espera en cola (los subordinados esperando su oportunidad de
alimentarse hasta que los dominantes se han ido) ha sido descrito entre conespecificos
en buitres (Prior & Weatherhead 1991, Buckley 1996). Sin embargo, esta pauta no se
observé en algunos gremios de aves carrofieras de Africa (e.g. Anderson & Horwitz
1979) donde aproximadamente el 50% de los encuentros agresivos se daban entre
especies diferentes. Los encuentros agresivos entre especies con diferente rango
jerarquico se daban en raras ocasiones en el gremio del BPB. El alto costo energético
relativo de las agresiones directas o ataques (Wilson 1975) en invierno pueden estar
relacionados con el bajo nivel de agresiones observadas.

El dominio dentro de cada especie de carrofieros parece estar relacionado al
rango y la edad del animal (Wallace & Temple 1987, Marzluff & Heinrich 1991,
Donazar et al. 1998), aunque otros factores como el tamafio corporal, la posesién previa
del cadaver, el grado de hambre, las expectativas diarias de encontrar alimento y los
costes y beneficios de encuentros agonisticos con conespecificos pueden ser
importantes. El hambre puede modificar las pautas de dominio (Hansen 1986, Garcelon
1990). Gese et al. (1996¢) observé que los coyotes eran més tolerantes con los zorros en
los cadaveres después de haberse alimentado y mientras descansaban saciados. En
Africa, la cantidad de comida consumida por el carnivoro dominante también
influenciaba enormemente su nivel de tolerancia hacia otros carnivoros en presencia de
caddveres (Kruuk 1972 a, Schaller 1972). La jerarquia interespecifica estaba relacionada
con el tamafio corporal en algunos gremios de buitres y otras aves carrofieras (Hewson
1981, Hiraldo et al. 1991). La agresividad de algunas especies puede ser también
importante para establecer una jerarquia (Prior & Waterhead 1991).

La alimentacién simultdnea de diferentes especies ante los cadaveres no era
comun, y el monopolio de caddveres por una sola especie era el caso que se daba
permanentemente. En los gremios carrofieros de latitudes bajas, que incluyen varias
especies de buitre (Wallace & Temple 1987, Kruuk 1967, Houston 1975), la
alimentacién simultidnea es frecuente; se ha observado la situacion contraria en el sur de
Espafia (Hiraldo et al. 1991) y latitudes nérdicas (Magoun 1976, Hewson 1981). En los

bosques templados, la jerarquia o dominio establecido parece ser un mecanismo que
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consiste en dar prioridad a algunos individuos en el acceso a cadaveres, pero no en
excluir subordinados de la alimentacién. Ademas, como se observa en otras regiones
frias ( Magoun 1976), los cadéveres permanecian desatendidos por las especies durante
periodos de tiempo relativamente largos.

Como se documenta en otros estudios (Magoun 1976, Prior & Wheatherhead
1991, Gese et al. 1996 a), las especies o individuos dominantes se alimentaban durante
mas tiempo y sin interrupciones. Sin embargo, las visitas mas largas de las especies
dominantes no significa necesariamente que consuman mas comida que los
subordinados. Los subdominantes podrian tener ritmos de alimentacién més rapidos,
posiblemente también como resultado de un mayor estado de hambruna (Prior &
Wheatherhead 1991). Las especies de bajo rango se quedaban menos tiempo en los
caddveres, pero realizaban mas visitas y dedicaban la mayor parte del tiempo a
alimentarse intensamente.

Los subordinados podian percibir a algunas de las especies dominantes como
predadores potenciales. La predacién entre miembros del mismo gremio es considerada
un caso extremo de competencia por interferencia, y representa una de las evidencias
maés directas de competicion interespecifica. Se observaron algunos casos en el gremio
carrofiero del BPB. Los registros de dguilas que dan muerte a canidos pequefios y
medianos no son raros en la bibliografia (e.g. Mason 2000), as{ como observaciones de
dguilas dominando a estos canidos en los cadaveres (Wells & Bekoff 1978, Bowen
1980). Se ha sugerido que la competencia entre el zorro y la marta es un caso de
predacién entre miembros de un mismo gremio (Lindstrom et al. 1995). La predacién
entre miembros del gremio puede beneficiar indirectamente a los competidores de la
victima, como se sugiere que ocurre con los lobos al favorecer a los zorros cuando
matan coyotes (Dekker 1989).

En la mayoria de los gremios, la presencia de una especie o individuo dominante
alteraba el comportamiento de carrofieo de los subordinados (e.g. Magoun 1976). Se
sabe que las urracas reducen su ritmo de alimentacién en presencia de dominantes
(Makinstry & Knight 1993). Las grajillas americanas y los gaviones (Larus
glaucescens) variaban su actividad alimenticia de modo inverso al nimero de de
dominantes presentes (Skagen et al. 1991); y la presencia de buitres negros (Coragyps
atratus) acortaba las visitas de las auras (Buckley 1996). A través de la alimentacion
gregaria, los carrofieros subordinados (cuervos) podian reducir significativamente la

duracién de las visitas de especies pertenecientes al mismo rango jerarquico (ratoneros),
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pero no las de los carrofieros que eran claramente méas dominantes (pigargos). Kirk &
Houston (1995) también observaron que el ritmo de alimentacién de las auras residentes
disminufa en respuesta al incremento del tamafio del grupo de migratorios
(normalmente las dominantes), pero no cambiaba en presencia de los gallinazos rey
(Sarcorhamphus papa) dominantes. Tales procesos de inhibicién no fueron observados
en gremios carrofieros menos estructurados (Travaini et al. 1998). Los datos sugieren
que el dominio de especies de competicién directa podrian suponer una ventaja
adicional del agrupamiento de cuervos.

Las interacciones facilitatorias entre miembros del gremio del BPB eran
frecuentes y es un proceso comiin en otros gremios carrofieros. En Africa, los buitres
leonados esperaban a las hienas para poder alimentarse de animales de piel muy gruesa
(Houston 1974) y en Norteamérica, s6lo las 4dguilas calvas podian abrir cadéveres de
salmon (Skagen et al. 1991). El proceso de abertura de cadaveres de ovejas que llevaban
a cabo los zorros y los tejones ayudaba a las aves carrofieras en Escocia (Hewson 1981,
1984). Del mismo modo, jabalies y buitres facilitaban la alimentacidon de las urracas y
milanos en el sur de Espaiia (Alvarez et al. 1976). En grandes caddveres ungulados, los
miembros facilitadores del gremio pueden actuar como especie clave, también haciendo
accesibles partes del caddver a otros carrofieros. Esto puede activar el carrofieo de otros
miembros del gremio (Selva et al. 2003) y disminuir la competicién entre ellos,
permitiendo a més individuos alimentarse juntos (Alvarez et al. 1976). La facilitacién

parece ser més comun en ambientes mas duros (Bruno et al. 2003).

7.4.2. Segregacion temporal

La heterogeneidad temporal puede tener un débil efecto estabilizador en la estructura
del gremio, pero puede ser importante si se une a la heterogeneidad espacial (Chesson
1985, Durant 1998, Hampton 2004) y el reparto de comida (Kronfeld-Schor & Dayan
1999). De acuefdo con Schoener (1974), los predadores se segregan por tiempo de
actividad més frecuentemente que otros grupos. El reparto temporal puede facilitar la
coexistencia entre competidores (Kronfeld-Schor & Dayan 2003). En ¢l BPB, habia una
clara segregacion temporal entre aves y mamiferos carrofieros. Una secuencia
establecida de llegadas a los cadaveres, sugiriendo una segregacion temporal, ha sido
observada también en algunos gremios de buitres (Kruuk 1967, Wallace & Temple

1987, Lemon 1991).

80



Los cérvidos también solian ser los primeros en otros gremios carrofieros
(Matyushkin 1974, Herndndez et al. 1987, Skagen et al. 1991). Heinrich (1988) también
observé bandos de cuervos llegando a los cebos al amanecer y partiendo de los
dormideros de noche. Esto podria ser en parte una consecuencia de su rango
subordinado, acudiendo a los caddveres cuando las rapaces mis dominantes estaban
ausentes. En el caso de los cuervos, también podria ser que ellas han adaptado sus
pautas de actividad a las de los lobos, que en el BPB mataban a 1a mayoria de sus presas
dos horas antes de la salida del sol (Theuerkauf et al. 2003). En 4reas agricolas, donde
los cuervos no dependian de los caddveres de ungulados, no se descubrié ninguna pauta
horaria distintiva en la alimentacién del cuervo en invierno (Engel & Young 1992).

En general, los mamiferos eran mas activos en los caddveres de invierno por la
noche. Se sabe que la marta y el zorro son animales nocturnos en el BPB (Zalewski
2001, R. Kowalczyk com.pers.). Sin embargo su actividad en los cad4veres alcanzaba el
maximo en momentos diferentes del dia. Los periodos de actividad de las martas en los
cadaveres llegaban a su punto més alto en dos momentos, que correspondian con los
datos obtenidos por Zalewski (2001) de individuos radioseguidos. Disminuian su
actividad ante los caddveres antes de que los zorros se volvieran més activos. Ambas
especies son competidoras y se han registrado algunos casos de predacién dentro del
mismo gremio (Lindstrom et al. 1995). As{ que tal segregacién en sus pautas temporales

ante los caddveres era de esperar.

7.4.3. Segregacion espacial
El papel clave de la heterogeneidad del habitat en promover la coexistencia de especies
se esta reconociendo cada vez més (e.g. Chesson 1985, Palmer 2003, Hampton 2004). A
menudo se ha sugerido que la segregacién espacial es el principal mecanismo para la
coexistencia de especies simpdtricas, especialmente para los mamiferos con un elevado
solapamiento del nicho (e.g. Voigt & Earle 1983, Dekker 1989, Koehler & Hornocker
1991, Durant 1998, Fedriani et al. 1999, Aunapuu & Oksannen 2003). La segregacion
espacial era un importante mecanismo de segregacién entre miembros del gremio
carrofiero en el BPB. El uso de diferentes habitats segregaba claramente a los 0sos
pardos y negros consumidores de carrofia en Yellowstone (Green et al. 1997).

Se sabe que la marta evita claros y areas abiertas y selecciona bosques maduros,
especialmente de coniferas (e.g. Storch et al. 1990, Brainerd & Rolstad 2002). Estas

preferencias fueron observadas también en las martas del BPB mientras carroficaban.
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Un especialista en bosques similar era el arrendajo. Los arrendajos caen también presa
de los azores muy a menudo (e.g.. Jedrzejewski & Jedrzejewska 1998) en los cadaveres,
como lo demuestran los casosobservados. Por eso prefieren carrofiear en bosques
densos, lejos de las dreas abiertas.

Los cuervos y los zorros eran generalistas con respecto al habitat y estaban bien
adaptados para localizar cadéveres en todos los tipos de habitat. En el BPB, se sugirié
que el carrofieo era la actividad principal de los zorros en el bosque (Jedrzejewski &
Jedrzejewska 1992). Los cuervos son conocidas por su eficiencia como descubridores
de caddveres tanto en el bosque (Heinrich 1988) como en los espacios abiertos (Magoun
1976). En caddveres de gran tamaiio, se encontré una segregacién manifiesta entre
parejas de cuervos y bandos, los grupos de cuervos explotaron los cadaveres situados en
los claros (Selva et al. 2003). Otras aves carrofieras que forrajean en grupo (auras y
condores (Vultur gryphus) mostraban una pauta de segregacion similar (Kira & Houston
1995, Donézar et al. 1998). Las rapaces menos eficientes, el pigargo y el ratonero,
acudian a cadaveres en espacios abiertos con mas frecuencia. De modo similar, en los
bosques tropicales, era mas probable que los buitres negros menos eficientes llegaran
antes a los cad4veres situados en espacios abiertos, pero la visibilidad de los cadaveres
no afect6 a su descubrimiento por los altamente eficientes auras en cualquier tipo de
habitat (Houston 1986, 1998, Lemon 1991). Un mayor riesgo de predacién por los
carnivoros podria explicar el bajo nimero de apariciones de rapaces en los lugares de
densa cobertura arbustiva. Skagen et al. (1991) observé que las aves carrofieras, en
particular las 4guilas calvas, mostraban una fuerte preferencia por lugares de
alimentacién lejanos a la vegetacién. Por el contrario, los carnivoros de tamafio medio,
parecian buscar densos arbustos para consumir la carrofia (Bumann & Stauffer 2002) y
cuando era posible se llevaban partes del cadaver dentro de los matorrales para
consumirlos alli. El perro mapache, un animal lento y torpe que es normalmente cazado
por predadores mas grandes, acudia a los cadaveres de bisonte situados en el bosque con
bastante més frecuencia que a los situados en 4reas abiertas (Selva et al. 2003). Todas
las especies salvajes de carrofieros evitaban los cadaveres situados cerca de los

asentamientos humanos.

7.4.4. El reparto del alimento
La estructura de la comunidad (y del gremio) surge a partir del modo en que el alimento

es repartido entre especies coexistentes, especialmente cuando éste es limitado (Wiens
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1989, Marti et al. 1993). Los organismos compensan frecuentemente las similitudes en
la utilizacién de habitat con un uso diferencial de los recursos tréficos (Schoener 1974,
Aunapuu & Oksanen 2003). Los predadores simpatricos pueden tener dietas totalmente
diferentes, compartir alguna de las presa o consumir individuos de una misma especie
pero de diferentes edades y sexo (e.g. Paquet 1992, Zalewski 1996, Jedrzejewska &
Jedrzejewski 1998, Fedriani et al. 1999). Debido a que el suministro de cadaveres es
muy diverso en BPB, las especies carrofieras se segregaban en relacion a los principales
tipos de cadiveres.

Los ungulados muertos no resultaban especialmente atractivos a ninguna de las
especies carrofieras. Esto podria ser debido en parte al riesgo de enfermedad y
transmisién de parésitos. El carrofieo puede ser un modo de contagio de algunas
enfermedades infecciosas. Sin embargo, las temperaturas frias y la larga duracién de
estos cadéveres en el invierno, pueden acortar la viabilidad del vector infeccioso (Ragg
et al. 2000). El jabali, que a menudo sufre enfermedades, evitaba alimentarse de
conespecificos. Se documentaron a lobos y zorros rechazando el cadaver de un ciervo
joven enfermo, pero carrofieando intensamente en cadiveres ‘sanos’ situados al lado
(Mysterud et al. 1993). El riesgo de enfermedad no explica por completo los casos de
cadaveres de jabalf que permanecieron intactos hasta la llegada de la primavera. Este
hecho puede estar también relacionado con el exceso de caddveres y la creciente
disponibilidad de otros recursos tréficos durante ese tiempo. Las preferencias sobre los
cadéveres de los carrofieros también estuvieron influenciadas por la especie de
ungulado; los ejemplos més claros fueron los cadaveres de bisonte, los preferidos por
los lobos (Selva et al. 2003). El tamaifio de los cadédveres y las dificultades para abrirlos
podrian influenciar las preferencias de los carrofieros, como Hewson (1981) también ha
observado.

Las presas de los predadores, eran las preferidas por la mayoria de los
carrofieros, pero el riesgo de predacién influencié claramente la eleccién del cadaver.
Los cuervos, zorros y martas seleccionaban las presas de los lobos, pero evitaban la
custodiada presa de los linces. Se ha demostrado que los linces matan zorros y martas
(Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998, Okarma et al. 1997, Linnell et al. 1998, Palomares
& Caro 1999, Jobin et al. 2000). Los zorros utilizaban las presas de los linces s6lo
cuando éstos las habfan abandonado (Jobin et al. 2000). La menor presencia de cuervos
y rapaces ante las presas de los linces podria estar mas relacionada con un exitoso

camuflaje de la presa. Para el lince, como para otros grandes felinos, los carrofieros
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podrian suponer una limitacién para la predacién (Sunquist & Sunquist 1989). Los
linces usarian todos los métodos, no sélo la custodia o el camuflaje (Jedrzejewski et al.
1993 a), pero también el esconder presas en los drboles (Cerveny & Okarma 2002, A.
Zalewski, com.pers.) para evitar a los carrofieros, de modo parecido al de los leopardos.
Los carboneros y los arrendajos seleccionaban las presas de lince. Especialmente los
arrendajos, con una memoria prodigiosa para recordar lugares, eran capaces de localizar
de nuevo presas camufladas en los dias que seguian a la utilizacién de caddveres llevada
a cabo por el predador huésped. Los jabalies que carroficaban en grupo, se podrian hacer
con las presas de lince (Jedrzejewski et al. 1993 a). Los perros, a menudo cazados por
los lobos en el BPB, evitaban especialmente sus presas.

El riesgo de transmisién de enfermedad podria explicar el hecho de que los
carrofieros rechazaran caddveres de carnivoros, especialmente los carnivoros de tamafio
medio. El perro mapache era una excepcion, y su canibalismo también ocurria en otras
areas (Kauhala et al. 1993). Los pigargos preferian los animales cazados. Los pigargos
poseen amplias zonas de forrajeo y, de acuerdo con Wilmers et al. (2003 a), en
Yellowstone estas especies son las mayores consumidoras de las presas de los
cazadores, que estdn bastante agregadas en tiempo y espacio. En el BPB las actividades
de caza se realizan a lo largo de casi todo el afio y tienen lugar en todo el 4rea comercial
del bosque, especialmente en numerosos claros con torres de caza. Ya que encontrar
carrofia es bastante predecible en estos claros, las aves carrofieras las patrullan
regularmente, especialmente los cuervos inmaduros y las dguilas (Selva et al. 2003), que

también explotaban las presas de los cazadores en Yellowstone (Wilmers et al. 2003 a).

7.4.5. Condiciones atmosféricas

La nieve tiene efectos complejos en el comportamiento y la ecologia tréfica de los
predadores, tanto de las aves como de los mamiferos {Sonerud 1986, Nybo & Sonerud
1990, Huggard 1993, Jedrzejewski & Jedrzejewska 1993, Gese et al. 1996a,b, Mech et
al. 2001, Jedrzejewski et al. 2002). De modo similar, las temperaturas invernales cau>san
estrés térmico y obligan a los animales a adoptar diferentes estrategias para conservar
energia (Grubb 1975, 1977, Zalewski 2000). La temperatura del aire era el principal
factor que influenciaba la adquisicién de caddveres por los carrofieros (De Vault et al.
2004). Las pautas de carrofieo de las aves y los mamiferos eran claramente afectadas

por las condiciones atmosféricas.
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La marta era un buen ejemplo del uso diferencial de los caddveres en relacién a
la temperatura y el gasto energético. Las martas no poseen adaptaciones morfolégicas
para los inviernos duros y por lo tanto pueden tener grandes gastos de energia en la
termorregulacién. En temperaturas frias, su estrategia es reducir su actividad €
incrementar el consumo de alimento por unidad de tiempo, lo cual hacen cazando
grandes presas o carroficando cadaveres de ungulados (Zalewski 1997a, 2000). Ademas,
las martas en el BPB a menudo eligen un sitio bien aislado, cercano a un cadéver de
ungulado (Zalewski 1997a, b). Los zorros parecen mostrar una mayor actividad durante
periodos frios (Ables 1969), lo que puede llevar a un mayor numero de encuentros con
cadéveres. En Yellowstone, los coyotes también dedican mds tiempo a alimentarse de
los caddveres a medida que las temperaturas minimas bajan (Gese et al. 1996a). En lo
que concierne a las aves carrofieras, las especies mas pequefias fueron mds influenciadas
por las bajas temperaturas debido a sus altos ritmos metabdlicos (Lasiewski & Dawson
1967). Esto probablemente las forzé a consumir carne, una comida més energética. Las
aves carrrofieras de mayor tamafio disminuian su consumo de cadiveres cuando las
temperaturas eran muy bajas, puede que debido a las dificultades de rasgar la carne de
los cadaveres muy congelados. Por el mismo motivo, los cuervos dejaron de almacenar
comida cuando la temperatura bajaba de cero grados, como Heinrich (1990) también ha
observado.

La cobertura de nieve influenciaba el carrofieo de algunas especies,
principalmente en relacién a la disponibilidad de otros recursos alimenticios. La
cobertura de nieve afectaba la det;}:cién, intentos de predacidn y tasa de capturas de
roedores por los carnivoros (Gese et al. 1996b) y rapaces (Sonerud 1986). Sin embargo,
los efectos de la nieve en la actividad carrofiera no pudieron ser claramente evaluados,
especialmente en las especies predadoras de roedores, debido a que no se dieron espesas
capas de nieve durante el periodo de estudio, que nunca alcanzaron niveles criticos
(cerca de 40 cm pare carnivoros de tamafio medio en el BPB, Jedrzejewski &
Jedrzejewska, 41}993). La actividad carrofiera de los carnivoros de tamafio medio (e.g.
perro mapach‘é) puede ser influenciada también por los costes energéticos del
desplazamiento en nieve profunda. La marta también disminuia su uso de cadéveres a
medida que la capa de nieve aumentaba (Zalewski et al. 1995). Los coyotes en
Yellowstone disminuian los viajes pero aumentaban el descanso y la alimentacion en
cadaveres a medida que la profundidad de 1a nieve aument6 (Gese et al. 1996 a). La

tendencia general de las aves era dejar de carrofiear cuando la capa de nieve fue muy
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profunda. Las causas pudieran estar relacionadas con las dificultades de apartar la nieve
de los cadédveres que estaban completamente cubiertos, y de recordar los lugares exactos
de los restos cubiertos, especialmente en el caso de los caddveres casi agotados. Los
arrendajos eran la tinica especie capaz de recuperar partes de caddveres que estaban bajo
la nieve. Se sabe que los lobos aumentan el carrofieo cuando la nieve es menos
profunda, en parte porque viajan distancias més largas y por el mayor niimero de
encuentros de caddveres (Huggard 1993). En el BPB, los lobos se desplazaban menos a
medida que la capa de nieve crecia (Theuerkauf et al. 2003). En resumen, més especies
carrofieaban con bajas temperaturas y nieve profunda, reflejando las necesidades

energéticas y la menor disponibilidad de otros recursos alimenticios.

7.4.6. {Gremio estructurado u oportunista?

No hay un acuerdo general sobre si los gremios de carrofieros son estructurados (e.g.
Wallace y Temple 1987) u oportunistas (e.g. Travaini et al. 1998). La falta de pautas
metodoldgicas para establecer la estructura de de los gremios carrofieros ha dado como
resultado la discusién por parte de los investigadores sobre esta cuestién basdndose en
los datos disponibles, normalmente con respecto a las pautas de comportamiento. De
acuerdo con algunos autores (e.g. Root 1967, Pianka 1980), los gremios estén
normalmente estructurados de acuerdo con las interacciones competitivas, mientras
otros han sefialado que la competencia interespecifica no es necesariamente un
prerrequisito para que surja una estructura gremial (Jaksic et al. 1993, Wiens 1993,
Feeley 2003, ver los analisis de Jaksic 1981 y Blondel 2003). En el BPB,
principalmente durante el invierno, el gremio de carrofieros se puede considerar
relativamente estructurado, ya que los patrones de utilizacién de los cad4veres fueron
bastante regulares, y numerosos mecanismos de reparto del recurso fueron observados.
La jerarquia de dominio estaba bien establecida, por lo general sin agresiones, lo cual
implicarfa elevados costes energéticos en condiciones invernales. La evitacién puede ser
una parte importante del reparto entre dominantes y subordinados, y la seleccién
favoreceria que se eviten los individuos dominantes (Morse 1974).

Las interacciones agresivas tenfan lugar principalmente entre conespecificos o
especies con el mismo rango jerarquico, por lo general con tamafios corporales
similares. Los diferentes mecanismos de segregacién tenian lugar mds claramente
precisamente entre estas especies mas claramente competidoras (e.g. el arrendajo y la

urraca se segregan de acuerdo con el tipo de habitat y cadéver, el cuervos y el ratonero y
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el ratonero y el azor segin el tiempo y el hébitat, y el perro mapache y el zorro de
acuerdo con la estacidn y el tipo de caddver). En la misma linea, Hertel (1994) en su
estudio de los gremios de buitres sugirié una mayor segregacién por habitat entre
especies del mismo tamafio. Factores distintos de la competencia interespecifica, por
ejemplo la variabilidad del ambiente o la predacién (predacién dentro del mismo gremio
en este caso), también jugaban un papel importante, como sugieren Wiens (1977),
Connell (1980), Haila (1982) y Feeley (2003) para las comunidades. De acuerdo con
Pianka (1973) y Simberloff (1982), cuatro factores principales moderaban la
competicion entre carrofieros, permitiendo la coexistencia: (1) componentes ambientales
(condiciones atmosféricas, predadores), (2) habitat, (3) tiempo, y (4) reparto del recurso.
Si los caddveres son un recurso limitado en invierno, todos los carrofieros son
competidores potenciales, y diferentes modos de usar el recurso puede ser suficiente
para reducir tanto la interferencia como la competencia por explotacién o difusa
(Simberloff & Dayan 1991). Curiosamente, las especies exdticas recientemente
introducidas en el gremio, como el perro mapache, sufrieron la mayoria de los casos de
predacion dentro del mismo gremio y ‘cubrieron el vacio’en el uso de cadaveres, siendo
la principal especie que carrofieaban en la estacién célida y en cadaveres de no
ungulados. La estructura del gremio ha de considerarse dindmica y puede ganar o
perder miembros (Marti et al. 1993).

Los procesos de facilitacién dentro del gremio eran comunes, y el mutualismo
competitivo (Levine 1976) también podria tener lugar, ambos promueven la estructura
del gremio y el ensamble de la comunidad. Algunos gremios de buitres en diferentes
areas geogréficas constituyen un ejemplo tipico de gremios convergentes (Hertel 1994);
sin embargo, la similaridad entre las comunidades de carrofieros de latitudes nérdicas
parece ser el resultado de una adaptacién a las mismas condiciones ambientales mas que
a la convergencia evolutiva. El reparto de recursos del que depende el gremio de
carrofieros del BPB es importante para entender el funcionamiento de la comunidad de
predadores de los bosques templados, y puede generar diversidad ecolégica. Como
conclusién, muchos factores promovieron una explotacién de los caddveres de
ungulados relativamente ordenada, principalmente durante el invierno, llevada a cabo

por el gremio de carrofieros del BPB.
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8. CONCLUSIONES

1. Los cadéveres mas abundantes fueron los de las dos especies de ungulados més
comunes en €l Bosque de Bialowieza, el ciervo y el jabali. La depredacién por
lobo, las muertes naturales y la caza fueron las principales causas de mortalidad
en la comunidad de ungulados. La disponibilidad media anual de cadaveres de
ungulados para los carrofieros fue de 1.8 por km?2. Se encontraron més cadaveres
en bosques caducifolios y maduros. Se observé una gran diversidad de tipos de
cadaveres.

2. La depredacién por lobo y las muertes naturales representaron las contribuciones
mas importantes al suministro anual de caddveres. El aporte de carrofia de
ungulados fue relativamente constante durante el periodo de estudio. La
disponibilidad anual media de biomasa de ungulados para los carrofieros fue de
89 kg por km?. De éstos, 75 kg por km? fueron consumidos por los carrofieros.
Las especies carrofiera consumieron cerca del 20% de la biomasa cruda de
ungulados cazados por los grandes predadores, y el 7-9% de la biomasa de
ungulados vivos.

3. Lacarrofia de ungulados fue el recurso alimenticio més abundante en términos
de biomasa para la comunidad de depredadores carrofieros durante el invierno, la
época més dura. La mayoria de las especies consumieron carrofia en dicha
estacién. La tasa de consumo de caddveres por parte de las especies carrofieras
aumentd a medida que el invierno avanzaba y el alimento principal (roedores) se
iba agotando.

4. El consumo medio diario de cadaveres fue de 2.5 kg por dia, si bien la
variabilidad observada fue alta. La tasa de consumo de presas de grandes
predadores fue la més elevada, mientras que los animales muertos fueron
consumidos a un ritmo maés lento. Los cadiveres fueron consumidos mas
intensamente al principio del proceso de explotacién. El tiempo medio que
precisaron los carrofieros para consumir por completo un cadéver fue muy
variable: desde 1 dfa para las presas de lobo, hasta més de 3 meses para los
caddveres de bisonte. Los caddveres de larga duracién, que abastecieron a los
carrofieros durante largos periodos en invierno, fueron visitados por el mayor

nimero de especies.
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5.

10.

11.

Mas de 30 especies de aves y mamiferos utilizaron cadéveres de ungulados en el
BPB. Las principales especies carrofieras fueron, en orden creciente: el cuervo,
el zorro, €l perro mapache, el lobo, el arrendajo, el jabali, el ratonero, la marta, el
pigargo, el carbonero y el herrerillo, y los perros asilvestrados. Algunas especies
mostraron adaptaciones en su comportamiento relacionadas con el consumo de
carrofia. Las especies més eficientes en localizar cadaveres fueron el cuervo, el
arrendajo, el pigargo y el zorro. Los cadaveres utilizados por bandos de cuervos
y manadas de lobos desaparecieron mas rapidamente.

Los carrofieros mostraron claras preferencias en relacién al tipo de cadaver y al
hébitat en el que los localizaban. Se identificaron gremios de carrofieros en base
a ambos factores.

Las condiciones atmosféricas, principalmente la temperatura media diaria y la
cobertura de nieve, afectaron a la utilizacién de los cadaveres por parte de los
carrofieros.

La segregacion temporal entre carrofieros también fue importante, y se observo
una clara secuencia en el orden de llegada a los cadaveres. Ademas, las especies
carrofieras utilizaron los cadaveres en distintos momentos del dia.

La competencia intraespecifica entre carrofieros fue mas intensa que la
interespecfifica. Las especies subordinadas dirigieron mas agresiones hacia
conespecificos. La jerarquia interespecifica se relaciond, en parte, con el tamafio
corporal. En general, las especies mds grandes dominaron a las mas pequefias.
En raras ocasiones se produjeron encuentros agresivos entre especies de
diferente rango jerarquico. Se observaron algunos casos de predacién
intragremial. En general, los carrofieros evitaron las agresiones, probablemente
debido a su alto coste energético, especialmente en invierno.

El consumo de cadéveres simultdneamente por varias especies no fue comin y
normalmente, los cadaveres estuvieron monopolizados por una sola especie. Las
especies subordinadas llegaron primero a los caddveres y tendieron a alimentarse
de forma mds gregaria. Hicieron visitas mas cortas al cadaver, pero mas
frecuentes que las especies dominantes. También dedicaron la mayor parte del
tiempo a alimentarse intensamente.

Se observaron procesos de inhibicién y facilitacién entre miembros del gremio.
El gremio de carrofieros del Bosque Primigenio de Bialowieza estuvo bien

organizado, aunque no altamente estructurado. Se comprobé la existencia de
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diversos mecanismos de segregacién que moderaron la competencia entre las
distintas especies carrofieras. Los caddveres de ungulados representaron un
recurso alimenticio esencial en invierno para la comunidad de predadores. Este
estudio abre nuevas vias para profundizar en la investigacion de la funcién de la

carrofia en los ecosistemas y en la estabilidad de las comunidades.
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Figura 1. Localizaciéon del Bosque de Bialowieza Forest entre las masas forestales del este de polonia y
oeste de Bielorrusia (tomado de Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998).
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Figura 2. Mapa del area de estudio mostrando el Parque Nacional de Bialowieza y la division
en distritos forestales. Se indican las parcelas de muestreo en las que se realizaron los censos
anuales de cadaveres de ungulados.
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Figura 4. Localizacion de los cadaveres de ungulados (cuerpos completos)
pertenecientes a distintas especies de ungulados, controlados durante el periodo

de estudio.




BIALOWIEZA FOREST SAMPLING PLOTS

Lime,Maple Lime,Maple

Hornbeam Hornbeam 0.5%

Oak
16.9%

Birch, AspernH

Figura S. Composicion de especies (mostrada como porcentaje del area cubierta por
rodales dominados por una determinada especie de arbol) en las 15 parcelas de
muestreo para censar cadaveres de ungulados y en el bosque de Bialowieza. Datos
de las parcelas tomados del Inventario y Plan de Manejo Forestal de 1991. Datos de
bosque de Bialowieza tomados de Jedrzejewska et al. (1994).



LIVING COMMUNITY

221

5.8
B o4

CARCASSES FOUND

36.4
13.6
-~ P

Red Wild Roe Bison Moose
deer boar deer

Percentage share of each ungulate species

Figura 6. Estructura de especies de los cadaveres de ungulados encontrados
durante los 3 afios de censos en parcelas, en comparacion con la estructura de
la comunidad de ungulados vivos durante el mismo periodo (1998-2000). Datos
de la comunidad viva obtenidos de censos guiados (Kossak 1998, 1999, 2000,
Jedrzejewski et al. 2002).
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Figura 7. Ntmero total de cadaveres de jabali (transformados con la raiz cuadrada)
encontrados en las 15 parcelas de muestreo durante los censos de 1998-2000 en
relacion al area de la parcela cubierta por rodales maduros (> 120 afios). Los puntos
indican los valores de de cada parcela. Se muestra un eje Y adicional con el nimero
real de cadaveres de jabali (valores sin trasnformar).
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Figura 8. Porcentaje medio y desviacion estandar del area cubiertapor bosque

de roble-tilo-carpe en parcelas con distinta abundancia de cadaveres (ciervo,
jabali, corzo y todos los ungulados) en el periodo 1998-2000 (todos los cadaveres
agrupados para ese periodo). * p < 0.05 (Mann-Whitney U-test).
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Figura 9. Variacion bimensual en el suministro de ungulados muertos por
enfermedad o malnutricion durante la época fria. Las barras indican la
proporcion de cadaveres en relacion al namero total de cadaveres registrados
de ungulados muertos por enfermedad/inanicién. Seagruparon las muertes
ocurridas entre Abril y Septiembre.
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Figura 10. Selectividad de las causas de mortalidad mas importantes (>= 10% mortalidad
total) hacia las distintas especies de ungulados. N - nimero de cadaveres de ungulados
registrados bajo una causa de mortalidad determinada. Estructura de especies de la
comunidad de ungulados vivos tomada de los censos guiados (Kossak 1998, 1999,

2000, Jedrzejewski et al. 2002). * p < 0.05, ** p < 0.001, (G-test).
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Figura 11. Namero medio (+ ES) de especies carrofieras registradas en cadaveres de distinto origen.
Los valores maximos para cada tipo de cadaver aparecen entre paréntesis. N = niimero de cadaveres
registrados. NS no-significativo, * p <0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001 (Kruskal-Wallis test, H = 24.60,
p <0.001; Mann-Whitney U-test).
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Figura 12. Numero medio (+ ES) de especies carrofieras registradas en cadaveres de distintas
especies de ungulados. Valores maximos para cada especie de cadaver entre paréntesis. N = nimero
de cadaveres controlados. (Kruskal-Wallis test, H = 4.30, p > 0.1; Mann-Whitney U-test).
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Figura 13. Variacion bimensual en la frecuencia de carrofieo de las principales especies
carrofieras y en el nimero medio de especies carrofieras y de cuervos observados en los
cadaveres. Cada punto indica en porcentaje medio de inspecciones (+ ES) realizadas en
el periodo bimensual en las que se registrd una determinada especie.(todos los datos
agrupados). Los circulos blancos in la figura de los cuervos representan el nimero medio
(= ES) de cuervos observados en los cadaveres en cada periodo bimensual. Significacion
estadistical: ns no-significativo, * p <0.05, ** p <0.01, *** p <0.001 ( G-test para la
homogeneidad de porcentages y ANOVA; comparacion de las frecuencias de carrofieo y
del namero de especies carrofieras y cuervos entre los distintos periodos bimensuales,
respectivamente)
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Figura 14. Frecuencia de carrofieo de las principales especies carrofieras (como porcentaje
de inspecciones con una determinada especie registrada en cada dia-cadaver) a lo largo del

proceso de explotacion del cadaver. La variacion en el nimero medio de especies y de cuervos
se represento en relacion al nimero de dias transcurridos desde la fecha en que muri6 el animal
o el cadaver fue expuesto. Los datos del grafico se suavizaron mediante el método de la distancia
minima cuadrada para mostrar el patron mas probable de utilizacion temporal de los cadaveres.

La escala para el cuervo y el zorro es distinta.
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Figura 15. Frecuencia de carrofieo de
30 las principales especies carrofieras en
distintos tipos de cadaveres en relacion
20 al nimero de dias transcurridos desde
la muerte del animal o la exposicion
10 del cadaver. La frecuencia del cadaver
. esta expresada como porcentaje de
0 0 20 40 60 80 100 120 inspecciones en las que se registr6 un
determinado carrofiero en un dia dado
Consecutive days of carcass exposition del proceso de explotacion del cadaver.

Tipos de cadaveres.segin su origen :
e linea continua, ungulados muertos;
A linea fina puntedada, presas de lobo,

+ linea gruesa punteada. Datos del grafico suavizados con el método de la distancia minimse
cuadrada para mostrar el patron mas probable de utilizaciéon temporal del cadaver en distinta
tipos de cadaveres.
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Figura 16. Numero medio (+ ES) de especies carrofieras y actividad carrofiera total
observada en cadaveres de distinto tipo segln su tiempo de utilizacion por carrofieros:
hasta 15 dias, 1 mes, 2 meses, 3 meses y mas de 3 meses. Namero méximo de especies
visitando un tipo de cadaver entre paréntesis. Actividad carrofiera total como media de

las sumas de las frecuencias de carrofieo de todas las especies registradas en cada cadaver.
N = namero de cadaveres controlados.
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Figura 17. Frecuencia de carrofieo media (+ ES) por parte de los principales carrofieros
(como % de inspecciones dentro de un rango de temperatura con una especie dada de
carrofiero observada) y nimero medio (+ ES) de cuervos observados en los caddveres
en relacidn a la temperatura media diaria (°C). N = numero de inspecciones. Notar las

escalas diferentes.
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nieve (cm). N = niimero de inspecciones. Notar las escalas diferentes.
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Figura 19. Correlaciones (coeficiente de Spearman) entre el nimero de especies carrofieras
registrado y la temperatura media diaria (°C), cubierta de nieve media (cm) y precipitacion
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determinado. El dendograma B esta basado en el porcentaje medio de visitas a varios
tipos de caddveres por una especie determinada.
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Figura 23. Tiempo (dias) y tasa (kg/dia) medios (= ES) de consumo de cadaveres por
carrofieros en cadaveres de distinto origen. N = mimero de cadaveres.



----- Simple linear regression

Multiple regression line with the other two independent variables
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Figura 24. Tiempo de consumo de cadaveres por parte de carrofieros (dias) en relacion al peso
inicial de los cadaveres (kg). La linea discontinua muestra la regresion lineal simple. La linea
continua y la ecuacion de regresion muestran la influencia de la biomasa inicial del cadaver
con los efectos covariantes del tipo de cadaver y el dia de invierno mantenidos a sus valores
medios. Notar la escala adicional indicando el equivalente no transformado de la variable
dependiente.
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Figura 30. Funciones de supervivencia de cadaveres recientes de ungulados para cada
una de las especies carrofieras. La probabilidad de que un cadaver no haya sido
descubierto por un carrofiero determinado se representa en relacion al tiempo de
supervivencia del cadaver (dias), es decir, al nimero de dias transcurridos desde

la muerte/exposicion (dia 0) hasta el descubrimiento del cadaver. N = namero de
cadaveres de ungulados recientes visitados por un carrofiero dado (cadaveres no

visitados excluidos).
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Figura 32. Patrones diarios de actividad

de las principales especies carrofieras

en cadaveres en la estacion fria

(N = 8734 escaneados). La actividad

en periodos de 2-h se representa

como porcentaje de escaneados (cada
5-min) con una especie dada observada.
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= 110 (336) (80) (109) (95) (25) (37) (55) (20)
0 i
> i
I
oc ]
% E 801
E @ 70 1
o _
° & 60
9 § 50 1
g o] 40 T
- 0O 30
G 20 -
<  10-
0 o . R mewen
Goshawk White-tailed Buzzard Pine marten Fox Jay Raven Tits
eagle
N 19 24 88 35 22 254 912 64
Goshawk p <0003 | p<0.00001| p<0.00003 |p <0.000001| p <0.000001 | p <0.000001| p <0.000001
White-tailed eagle ns ns p <0.0003 | p <0.000001| p <0.000001 | p < 0.000001
Buzzard ns p <0.0001 | p<0.000001 | p <0.000001 | p < 0.000001
Pine marten p <0.004 |p<0.000004 | p <0.000001| p <0.000001
Fox ns ns p < 0.003
Jay p<0.004 | p<0.00002
Raven p <0.0004

Figura 33. Duracién media (+ES) de una sola visita a un cadaver (min) por las especies principales de carrofieros registradas
durante las observaciones directas. Valores maximos entre paréntesis. N = numero de periodos registrados. Se indican las
diferencias significativas entre especies en el tiempo pasado en los cadaveres (Mann-Whitney U-test, ns = no significantivo).
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Figura 34. Relacion entre el log de la masa corporal (kg) de las principales especies
carrofieras (N = 7) y la duracion media de los periodos de alimentacion en los cadaveres,
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pasado en el cadaver dedicado a la alimentacion.
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Tabla 1. Densidad de ungulados, grandes predadores y principales especies carrofieras (micromamiferos y

perros asilvestrados excluidos) en el Bosque Biatowieza durante el periodo de estudio. Las densidades en

invierno se dan para mamiferos, y las densidades en la época de cria para las aves (excepto para ¢l

pigargo). La densidad de linces incluye sélo individuos adultos. El nimero médximo de cuervos

observados en un cadaver y en el dormidero se indica entre paréntesis. La densidad de pigargos se estimo

a partir del mdximo niimero de individuos diferentes observados durante un mismo dia. W — especie

presente (y activa) en invierno, ver explicaciones en el texto. *también carrofiero.

Species Densities Present Source
(N/10  in winter
km?)
UNGULATES
Red deer Cervus elaphus 30.0 w Kossak 1998, 1999, 2000, Jedrzejewska et al. 2001
Roe deer Capreolus capreolus 19.9 w “
Moose Alces alces 0.3 W “
Wild boar Sus scrofa* 34.5 w «
European bison Bison bonasus 5 w Krasinska & Krasifiski, 2000
LARGE PREDATORS
Wolf Canis lupus* 0.23 \\% Jedrzejewski et al. 2000, 2002, Okarma et al. 1998
Lynx Lynx lynx* 0.29 w Okarma et al. 1997
MAIN SCAVENGERS
Fox Vulpes vulpes 0.97 w Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998
Raccoon dog Nyctereutes procyonoides 1.71 partly
Badger Meles meles 0.36 partly
Pine marten Martes martes 5.68 W “
Weasel Mustela nivalis 18.4 w “
Polecat Mustela putorius 4738 w «
Raven Corvus corax 1.4 (60) w Miiller 2001, own data
Jay Garrulus glandarius 74.1 w Pugacewicz 1997, Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998
Magpie Pica pica 0.8 w Pugacewicz 1997
Hooded crow Corvus corone cornix 0.17 irregular
Buzzard Buteo buteo 13.5 partly  “
Goshawk Accipiter gentilis 2.4 w “
White-tailed eagle Haliaeetus albicilla 0.07 only W own data
Golden eagle Aquila chrysaetos 0.02 W Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998, own data
Great tit Parus major 323 w Pugacewicz 1997, Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998
Blue tit Parus caeruleus 218 w “




Tabla 2. Tipos y nimero de cadavers controlados, clasificados de acuerdo a su origen y especie.

Se indica también el nimero total de inspecciones realizadas a cadavers de cada categoria.

Carcass categories

Carcass species  Dead  Harvested ~ Wolf Lynx Entrails of  Non- TOTAL

and others kills kills ungulates  ungulate
Red deer 2 9 60 4 - - 75
Roe deer - 1 - 6 - - 7
Moose - 1 2 - - - 3
Wild boar 15 25 2 - - - 42
Bison 7 10 - - - - 17
Domestic - 3 - - - - 3
ungulates
Carnivores - - - - - 19 19
Other - - - - 46 2 48
TOTAL N 24 49 64 10 46 21 214
CARCASSES
TOTAL N 198 693 407 63 222 201 1784

INSPECTIONS




Tabla 3. Masa corporal media de cada clase de edad/sexo de las especies de ungulados utilizada
para el célculo de la biomasa de ungulados muertos. También se indica la masa media corporal

de cada especie.

Species Sex-age class Body mass  Source of data
(kg)
Red deer yearling 67 Dzigciotowski 1969, 1970a, 1970b
female 117
male 185
adult 140
all classes 120
Roe deer yearling 17 Fruzinski et al. 1982, Weiner 1973,
female 23 Pielowski 1988
male 26
adult 24
all classes 22
Moose yearling 150 Dzigciotowski & Pielowski 1993
female 275
male 330
adult 300
all classes 275
Wild 1-year old 20 Kozlo 1975, Mitkowski & Wdjcik 1984,
boar Fruzinski 1992, own data
2-year old 40
adult 80
young 28
all classes 38
Bison all classes 400 Krasinska 1988, Krasinska & Krasinski

2002.




Tabla 4. Peso medio de las visceras dejadas por los cazadores , calculado segin la estructura de

la caza en el distrito forestal de Biatowieza Forest District en 1997- 2000 y datos de estudios

previos. * solo para jabali.

Species Harvest structure (%) Mean weight Source
Yearling Adult of entrails
(< 50 kg)* (> 50 kg)* without
Female Male content (kg)
Red deer 9.5 494 41.1 12.2 Dzigciotowski 1970a
Roe deer 3 0 97 1.6 Weiner 1973
Wild boar 56.6 43.3 6.2 Kozlo 1975, Mitkowski & Wéjcik 1984
Bison - - - 45 Szulc et al. 1971, Krasifnska 1988




Tabla 5. Variables independientes includidas en el andlisis de regression logistica y con un efecto ptencial sobre la ausencia/presencia de las especies
carrofieras en los caddveres. El primer grupo de variables incluye aquellas relacionadas con el paisaje, mientras que el segundo grupo incluye caracteristicas

locales relacionadas con la estructura del habitat en la que se localizaron los cadaveres, medidas en parcelas circulares (0.04 ha).

Variables Description Type of variable Range
(units)
LANDSCAPE ATTRIBUTES
MACROHABITAT Type of habitat in which the carcass is located categorical 1-5
DISTANCE TO EDGE Linear distance from the carcass to the edge of the nearest forest or open area continuous (km) 0-2.69
DISTANCE TO WATER Linear distance from the carcass to the nearest river, stream or lake continuous (km)  0-4.80
BODIES
DISTANCE TO ROADS Linear distance from the carcass to the nearest asphalt or main forest roads continuous (km) 0-9.30
DISTANCE TO VILLAGE Linear distance from the carcass to the centre of the closest village continuous (km) 0-8.16
LOCAL ATTRIBUTES
NUMBER OF TREES Number of trees in the plot with > 10 cm DBH discrete 0-58
MEAN DBH Mean diameter of trees with > 10 csmn DBH in the plot continuous (cm) 0-37.6
MEAN CANOPY COVER Mean overstorey canopy cover at carcass point continuous (%) 0-98.8
SHRUBS COVER Portion of the plot covered with shrubs and bushes continuous (%) 0-98
CONIFEROUS SHRUBS Portion of the shrubs in the plot that are coniferous continuous (%) 0- 100

DISTANCE TO TREE Linear distance from the carcass centre to the closest tree > 10cm DBH continuous (m) 0-400




Tabla 6. Niimero de cad4dveres de las 5 especies de ungulados, encontrados durante los censos de

ungulados durante los tres afios en parcelas (0.53 km?).

Year Red deer  Roe deer Moose  Wild boar Bison TOTAL
1998 7 1 1 6 1 16
1999 6 3 - 2 - 11
2000 7 2 - 8 - 17
TOTAL 20 6 1 16 1 44

Tabla 7. Nimero de caddveres de ungulados de las tres especies principales de unguiados encontrados
durante el periodo inviernos 1997/98-2001/02 por el personal forestal (N = 371). Se muestran los
porcentajes de edad/sexo de los ungulados muertos en comparacién con la estructura de la comunidad de
ungulados vivos de cada especie. Los datos sobre la estructura edad/sexo de las poblaciones de ciervo y
corzo tomados de Okarma et al. (1995); estrutura de la poblacién de jabali tomada (1998, 1999, 2000). **
p < 0.005; *** p < 0.001 (G- test).

Species Age/sex class Percentage population Percentage among
structure carcasses of each species
Red deer Juvenile 27 16.2
Female 46 62.4
Male 27 214
Roe deer Juvenile 29 10.9%*
Female 46 65.2
Male 25 239
Wild boar Juvenile 52 85.2%*

Adult 48 14.8%%*




Tabla 8. Ntiimero de ungulados muertos (como presa o carrofia) encontrados en las 15 parcelas de

muestreo cada afio y estimacién de la biomasa equivalente disponible a predadores y carrofieros. Se

indica el niimero total de cadavers para las parcelas y para todo el bosque, asi como el valor medio por

parcela y por km® . Se incluyen los caddveres de bisonte y alce encontrados en 1998.

N ungulate carcasses found

Biomass of dead ungulates (kg)

Plot number 1998 1999 2000 1998 1999 2000
1 2 - 1 207 - 67
2 2 2 3 160 87 160
3 1 - - 20 - -
4 3 - 1 607 - 120
5 - - 1 - - 140
6 1 1 - 67 80
7 1 1 3 140 185 117
8 1 1 3 28 23 177
9 3 - 2 468 - 140
10 1 1 - 40 140 -
11 1 1 - 38 117 -
12 - 2 1 - 84 23
13 1 1 1 22 22 120
14 - - - - - -
15 - 1 - - 80 -
TOTAL 16 11 17 1730 805 1144
MEAN 1.07 0.73 1.13 115.3 53.7 76.3
(SD) (1.03) (0.70) (1.13) (185.30) (60.26) (66.97)
RANGE 0-3 0-2 0-3 0-607 0-185 0-177
MEAN PER 1 km? 2.0 1.4 2.1 216 101 143
MEAN PER 1 km?
1.8 153

AND YEAR




Tabla 9. Nimero de cadavers de ungulados registrados y causas de mortalidad. Se indica la proporcién de cada especie de ungulado en el total de ungulados muertos. Los
guiones indican que no se encontraron caddveres. La caza/sacrificio de animales incluye los cuerpos abandonados de animales cazados (entre paréntesis) y las v’siceras

dejadas en el bosque por los cazadores tras limpiar los animales abatidos.

Species N % among Wolf Lynx Disease/  Hunting/ Gun- Poaching Stray dogs Road- Drowning Unknown
carcasses  carcasses starvation culling wounds casualties

Red deer 94 46 61 4 2 21(3) 2 - 1 1 - 2

Roe deer 10 5 1 6 - 1 - - - 1 - 1

Moose 4 2 2 - 1 - - - - - 1 -

Wild boar 60 30 2 - 15 33 (15) 1 - - 5 3 1

Bison 35 17 - - 7 23(6) 1 2 - 2 - -

Total carcasses 203 100 66 10 25 78 (24) 4 2 1 9 4 4




Tabla 10. Contribucidn de las distintas causas naturales de mortalidad (predacién por lobo, predacién por lince, enfermedad/inanicién/desconocido) y de todas las causas de
mortalidad (causas naturals y caza) al suministro total de caddveres de las 5 especies de ungulados en €l Bosque de Biatlowieza en varios estudios (A, B, C, D, E). La caza
incluye animales heridos and, en este estudio, también a los animals abatidos y posteriormente abandonados por los cazadores. La muestra de cadaveres de cada especie
empleada en cada estudio aparece indicada, asi como el periodo de estudio. A.- Okarma et al. 1995, modificado. Datos de 1985/86 a 1993/94 (lobos y linces presentes eln el
dread de estudio en densidades similares a las actuales, el severo invierno de 1969/70 a 1977/78 excluido). B.- Jedrzejewski et al. 1993a. Epocas frias de 1985-1992. C.-
Jedrzejewski et al. 1992. Solo el Parque Nacional de Bialowieza. Epocas frias de 1986/87- 1988/89. * predacién por lince y lobo agrupadas. D.- este estudio. Caddveres

registrados desde el invierno de 1997/98 a la primavera de 2002. E.- Krasinski et al. 1994 (seguimiento de la poblacién de bisontes 1960-1993) and Krasinski & Krasinska,
datos no publicados (1959-2000).

NATURAL MORTALITY FACTORS

Red deer Roe deer Moose Wild boar Bison
A B C D A B C D A B D A B C D AE D
WOLF 65 66 94* 88 28 25 100* 12 25 27 67 20 I 13* 11 0 0
LYNX 8 9 6 34 37 75 0 0 0 0 1 0 0 0
DISEASE, STARVATION 26 25 6 6 38 38 0 13 75 73 33 80 88 87 89 100 100
N CARCASSES 513 436 50 69 379 264 4 8 16 11 3 335 379 62 18 51 7

ALL MORTALITY FACTORS (Natural and human-caused)

Red deer Roe deer Moose Wild boar Bison
A D A D A D A D A D
WOLF 51 83 25 13 12 67 15 6
LYNX 7 5 30 75 0 0 0 0 0 0
DISEASE, STARVATION 21 5 33 12 36 33 58 47 100 50
HARVEST 21 7 12 0 52 0 27 47 0 50

N CARCASSES 649 74 465 34 430 8 51 14 33 3




Tabla 11. Estimaci6n del suministro y biomasa anual de caddveres de procedentes de las principales

causas de mortalidad (predacién por lobo y lince, muertes por inanicién/enfermedad y animales

heridos/cazados y abandonados) en el Bosque de Biatowieza durante 1998-2000. El nlimero medio de

caddveres encontrados en todas las parcelas (ca. 8 km?) por afio se usé para calcular la densidad annual de

caddveres por cada 100 km®. Los datos de mortalidad natural para cada especie de ungulado proceden de

este estudio (ver Tabla 10). Los cdlculos de biomasa disponible para los carrofieros de cada tipo de

cadaver después: 'y edrzejewski et al. (2002); % J edrzejewski et al. (2000); 3 Okarma et al. (1997); * datos

propios, calculados segin la estructura de la poblacién, ver métodos.

Red deer Roe deer Moose Wild boar Bison

All ungulates

ANNUAL DENSITY OF CARCASSES

N carcasses/year in all plots 6.7 2.0 0.3 53 0.3 14.7
N carcasses/year/100 km? 83 25 4 67 4 183
MORTALITY (%)

Wolf 83 13 67 6 - 50
Lynx 5 75 - - - 7
Disease/starvation 5 12 33 47 50 22
Harvest 7 - - 47 50 21
SUPPLY OF CARCASSES (N carcasses/100 km?)

Wolf kills 69 3 3 4 - 92
Lynx kills 4 19 - - - 13
Dead from disease/starvation 4 3 1 32 2 40
Harvested 6 - - 31 2 38
BIOMASS AVAILABLE TO SCAVENGERS PER UNGULATE CARCASS (kg)

Wolf kills"? 32.4 1.8 42.9 5.8 - 26
Lynx kills 3 21.6 1.5 - - - 9
Dead from disease/starvation * 120.0 22.0 275.0 38.0 400.0 71
Harvested * 120.0 220 275.0 38.0 400.0 71
UNGULATE BIOMASS AVAILABLE TO SCAVENGERS PER YEAR (kg/100 km?)

Wolf kills 2,236 5 129 23 - 2393
Lynx kills 86 29 - - - 115
Dead from disease/starvation 480 66 275 1216 800 2837
Harvested 720 - - 1178 800 2698
TOTAL UNGULATE

BIOMASS (kg/100 km*/year) 3522 100 404 2417 1600 8043




Tabla 12. Suministro de carrofia anual procedente de las visceras de ungulados cazados por afio. El
nimero de ungulados cazados fue promediado para el periodo entre los inviernos de 1997/98-2001/02. El
peso de las visceras incluye el estémago y los intestinos sin el contenido de los mismos més la mitad del
peso de los 6ganos internos (excepto para corzo y bisonte, cuyos érganos nunca son desechados ver Tabla

3 y métodos); todos los valores estdn promediados segin la estructura de las cuotas de caza de la especie.

Species Mean annual harvest Averaged weight of entrails Annual ungulate carrion
without content (kg) supply (kg)

Red deer 126 12.2 1537

Roe deer 29 1.6 46

Wild boar 292 6.2 1810

Bison 29 45 1305

TOTAL 476 - 4698




Tabla 13. Especies de aves y mamiferos observadas consumiendo carrofia en el Bosque de Bialowieza

durante el periodo de estudio. * registradas en estudios previos (Jedrzejewska & Jedrzejewski 1998).

Avian scavengers

Mammalian scavengers

Raven Corvus corax

Hooded crow Corvus corone cornix
Jay Garrulus glandarius

Magpie Pica pica

White-tailed eagle Haliaeetus albicilla
Golden eagle Aquila chrysaetos
Lesser-spotted eagle Aquila pomarina
Buzzard Buteo buteo

Goshawk Accipiter gentilis
Sparrowhawk Accipiter nisus

Hobby Falco subbuteo *

Tawny owl Strix aluco *

Great tit Parus major

Blue tit Parus caeruleus

Crested tit Parus cristatus

Nuthatch Sitta europaea

Great-spotted woodpecker Dendrocopos major

Yellowhammer Emberiza citrinella
Chaffinch Fringilla coelebs
Blackbird Turdus merula

Robin Erithacus rubecola

Starling Sturnus vulgaris

Wolf Canis lupus

Red fox Vulpes vulpes
Raccoon dog Nyctereutes procyonoides
Stray dog Canis familiaris
Pine marten Martes martes
Badger Meles meles

Polecat Mustela putorius
Weasel Mustela nivalis

Stoat Mustela erminea

Lynx Lynx lynx

Wild boar Sus scrofa

Red squirrel Sciurus vulgaris
Rodents Rodentia

Shrews Soricidae




Tabla 14. Especies de carrofieros registrdas a lo largo del afio en los caddveres controlados. Se indican el
porcentaje de caddveres (N = 214) visitados por una especie dada, y la frecuencia media de carrofieo de
cada especie (+ DE), expresada como porcentaje medio de inspecciones a los caddveres (n = 1784) con
una determinada especie registrada. Las visitas de lobo y lince a sus propias presas se han excluido de los
célculos. “Micromamiferos” se refiere a musarafias y roedores. * Frecuencias de carrofieo del pigargo y el
tejon, calculadas de acuerdo al periodo en que la especie estd presente o activa, respectivamente en el
Bosque Bialowieza.

SCAVENGER SPECIES Percentage of carcasses Mean scavenging
scavenged upon frequency
(N=214) (% inspections)
(n=1784)
Mean Mean + SD
Raven 80.8 522 34.85
Fox 71.0 325 29.51
Raccoon dog 46.7 17.5 2594
é Jay 44.4 17.9 27.03
S Buzzard 38.8 12.5 20.95
§ Wild boar 374 9.1 17.44
§ Wolf 333 10.1 20.85
£ Pine marten 27.6 9.0 18.35
= White-tailed eagle 27.1 9.3 19.37
(38.9) (13.7)* (22.08)*
Small passerines (mainly tits) 19.6 4.8 13.34
Stray dog 11.7 33 11.23
Micromammals 7.0 09 4.78
Magpie 4.7 22 11.62
é Badger 33 0.3 1.98
(ZD (5.5)* (0.6)* (2.53)
g Goshawk 33 0.3 1.96
5 Lynx 2.5 0.5 3.75
2 Polecat 2.3 0.7 5.59
2 Hooded crow 1.9 0.4 2.94
= Golden eagle 19 0.1 1.01
Weasel 14 0.3 3.88
o Squirrel 0.9 0.1 0.49
O & Sparrowhawk 0.5 0.3 3.80
g % Stoat 0.5 0.2 3.42
g 5 Lesser-spotted eagle 0.5 0.1 1.44
¥ Great-spotted woodpecker 0.5 0.1 1.42
Non-identified birds 7.5 1.2 5.62
Non-identified mammals 29.0 6.1 13.8

Non-identified scavengers 9.3 2.0 9.19




Tabla 15. Especies carrofieras registradas a lo largo del afio en todos los caddveres de ungulados muertos
por causas naturales (depredacién por lobo y lince y muertes por inanicién/enfermedad) y causas
relacionadas con el hombre (animales heridos y caza abandonada). Caddveres de no-ungulados y visceras
de ungulados excluidas. Explicaciones de los indices de carrofieo y detalles como en la Tabla 14.

SCAVENGER SPECIES Percentage of carcasses Mean scavenging frequency
scavenged upon (% inspections)
(N =141) (n=1334)
Mean Mean +SD
Raven 83.7 52.9 33.14
Fox 83.0 383 28.70
Raccoon dog 49.7 17.6 25.52
‘g Wolf 47.4 13.8 22.26
S Jay 447 16.2 25.26
2 Wild boar 418 10.7 19.49
3 Buzzard 39.7 11.9 19.20
£ Pine marten 34.0 10.9 18.64
= White-tailed cagle 30.5 9.9 19.33
(43.9)° (14.6)* (21.91)
Small passerines (mainly tits) 24.1 6.3 15.36
Stray dog 12.8 3.6 12.38
Micromammals 8.5 1.0 4.11
E Badger 43 0.4 2.31
% . 6.7)* 0.7)* (2.88)*
E Magpie 3.6 1.1 6.30
5 Goshawk 3.6 0.2 1.02
g Lynx 3.1 0.7 445
Z Polecat 2.8 0.7 6.02
= Golden eagle 2.1 02 1.16
Weasel 14 0.5 4.73
" Squirrel 14 ) 0.1 0.60
S ;E; Stoat 0.7 0.3 421
§ é Lesser-spotted eagle 0.7 0.2 1.77
g 6 Great-spotted woodpecker 0.7 02 1.75
Y2 Hooded crow 0.7 0.0 0.50
Sparrowhawk 0.0 0.0 -
Non-identified birds 6.5 1.2 5.35
Non-identified mammals 31.9 53 9.99

Non-identified scavengers 9.9 1.7 6.55




Tabla 16. Niimero de individuos de varias especies de aves carrofieras observadas en los caddveres,
expresadas como media (+ DE y rango) de los promedios observados en cada cadédver controlado.
! Alimenténdose de larvas de insectos en la carrofia. > Alimentandose del contenido estomacal de

un cadaver de jabali.

BIRD SPECIES N N N individuals observed
carcasses  observations  Mean SD Range
Raven 173 542 5.7 5.983 1-60
Jay 95 82 14 1.001 1-7
Buzzard 83 166 1.3 0.434 1-4
White-tailed eagle 58 139 1.3 0.461 1-4
Great tit 15 35 22 1.641 1-7
Magpie 10 14 15 0.708 1-3
Goshawk 7 8 1.1 0.378 1-2
Golden eagle 4 5 1.0 0 -
Hooded crow 4 3 1.0 0 -
Blue tit 2 2 1.0 0 -
Blackbird' 2 2 1.5 0.707 1-2
Great-spotted woodpecker 1 4 1 0 -
Lesser-spotted eagle 1 4 1.25 0 -
Yellowhammer® 1 1 20.0 - -
Crested tit' 1 1 3.0 - -
Azure tit 1 1 1.0 - -
Chaffinch' 1 1 1.0 - -




Tabla 17. Porcentaje de caddveres de distinto origen utilizados por las especies de carrofieros principales.
Los datos representan el porcentaje de cadédveres de un cierto tipo visitados por una especie determinada.
N = ndmero de caddveres controlados. Significacién estadistica: NS no-significativo, * p < 0.05, ** p <

0.01, *** p < 0.001 (G-test).

Ungulate carcasses of various origin

Non-
Scav.enger Dead Harvested Wolfkills Lynxkills  Entrails of ungulate  Signif.
species N=24  andothers N=64 N=10 ungulates  \_ g
N=49 N=46

. Raven 62.5 87.8 89.1 70.0 73.9 81.0 NS
g‘) Jay 333 44.9 39.1 80.0 50.0 429 kokk
[
§ Buzzard 20.8 61.2 32.8 30.0 28.3 52.4 otk
g White-tailed eagle 8.3 46.9 25.0 30.0 19.6 23.8 *oAK
X Greattit 12.5 245 10.9 200 44 143
» Fox 83.3 81.6 85.9 60.0 54.3 28.6 oK
]
%" Raccoon dog 375 59.2 422 60.0 37.0 57.1 *
§ Pine marten 25.0 26.5 40.6 50.0 13.0 14.3 Hokox
'é Wild boar 25.0 40.8 43.8 60.0 304 28.6 Kook
g Wolf 45.8 55.1 73.4 20.0 17.4 9.5 *okk
g
=

Stray dog 12.5 22.4 6.3 20.0 10.9 0 HAk




Tabla 18. Frecuencia media de carrofieo de las principales especies de carrofieros en caddveres de distinto

origen. Los datos representan el orcentaje medio (+ DE) de inspecciones con una especie determinada

observada, promediado para todos los caddveres de un cierto tipo. N = nimero de caddveres controlados,

n = niimero total de inspecciones a los caddveres. Significacién estadistica: NS no-significativa, * p <

0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001 (G-test).

Ungulate carcasses of various origin

Scavenger Dead Harvested Wolfkills Lynxkills Entrails of url:;rllate o
species N=24 andothers N =064 N=10 ungulates o _o Signif.
n=198 N=49 n =407 n=063 N =46 0 =201
n =693 n=222
Raven 35.7 582 58.6 315 504 51.0 *
(34.18) (31.80) (32.73) (27.62) (38.91) (35.59)
Jay 7.9 14.0 17.1 31.2 25.8 17.0 o
é (15.02) (22.24) (28.09) (29.91) (32.74) (25.35)
§ Buzzard 6.5 20.3 10.1 6.7 10.8 15.5 *
g (15.08) (25.42) (17.66) (12.31) (22.70) (20.22)
:% White-tailed 1.4 154 83 11.9 9.0 72 *
eagle 4.71) (23.58) (17.61) (19.34) (21.80) (15.60)
Great tit 0.7 35 4.1 7.1 0.8 0.8 NS
(1.83) (7.60) (13.42) (15.62) 4.15) (2.05)
Fox 30.6 36.6 45.6 202 243 9.3 Fokk
(23.14) (29.61) (30.64) (22.50) (26.40) (20.45)
Raccoon dog 13.7 20.2 15.8 18.6 174 20.6 NS
2 (28.26) (24.77) (25.42) (20.63) (29.90) (21.96)
& Pine marten 6.7 8.9 15.4 12.0 43 11 **
<§ (13.87) (20.01) (22.79) (14.46) (13.42) (2.81)
§ Wild boar 4.5 52 14.9 204 7.1 4.7 Aok
é (11.12) (12.19) (23.89) (19.17) (13.60) (9.84)
§ Wolf 19.9 14.8 29.7 25 6.1 04 ok ok
(32.44) (20.15) (30.62) (6.36) (17.66) (1.42)
Stray dog 3.1 49 2.2 8.3 35 0 NS
(10.82) (13.56) (10.48) (18.00) (10.36) (0)




Tabla 19. Seleccién del tipo de cadaver por parte de los principales carrofieros. El niimero total de visitas a los caddveres realizadas por cada carrofiero, el porcentaje de visitas

a distintos tipos de caddveres por un carrofiero determinado y el porcentaje de inspecciones realizadas por el observador a cada tipo de caddver aparecen indicados. Ver

métodos para la explicacién del indice de selectividad de Ivlev’s. Los valores en negrita indican una clara preferencia.

Monitoring STRUCTURE OF VISITS TO CARCASSES BY EACH SCAVENGER SPECIES (%)
Carcass origin inspections by  Raven Jay Buzzard ~ White-tailed Greattit ~ Fox Raccoon Pine Wild boar ~ Wolf Stray

observer (%) eagle dog marten dog
Dead ungulates 11 8 7 7 2 5 10 11 15 7 13 7
Harvested & others 39 45 41 52 57 44 43 43 31 24 46 55
Wolf kills 23 23 21 15 16 29 29 19 42 38 33 10
Lynx kills 4 2 6 1 4 10 2 3 5 8 1 3
Entrails of ungulates 12 12 13 10 13 7 12 11 5 14 6 25
Non-ungulate carcasses 11 10 12 15 8 5 4 13 2 9 1 0
Total N visits to

1784 965 312 226 199 61 594 340 191 135 226 71

carcasses
IVLEV’S SELECTIVITY INDEX
Dead ungulates -0.17 -0.24 -0.24 -0.72 -0.40 -0.05 0 0.18 -0.24 0.10 -0.24
Harvested & others 0.12 0.04 0.26 0.35 0.10 0.08 0.08 -0.18 -0.34 0.14 0.31
Wolf kills 0 - 0.06 -0.26 -0.22 0.16 0.16 -0.12 0.42 0.35 0.25 - 0.46
Lynx kills -0.34 0.21 - 0.61 0 0.46 -0.34 -0.15 0.12 0.35 - 0.61 -0.15
Entrails of ungulates 0 0.05 -0.10 0.05 -0.29 0 - 0.05 -0.44 0.09 -0.36 0.42
Non-ungulate carcasses -0.05 0.05 0.18 -0.17 -0.40 -0.50 0.10 -0.72 -0.11 - 0.85 -1




Tabla 20. Porcentaje de caddveres de varias especies de ungulados visitados por los principales

carrofieros. S6lo se incluyen cuerpos enteros de ungulados,; visceras excluidas. N = nimero de caddveres

controlados. Se excluyeron las visitas de lobo y lince a sus propias presas. Valores de N para el lobo:

bisonte =17; ciervo = 15; jabali = 40. Significaci6n estadistica: NS no-significativo, * p < 0.05, ** p <
0.01, *** p < 0.001 (G-test).

Ungulate carcasses of various species

Scavenger species Red deer Wild boar Bison Significance
N=75 N=42 N=17

Raven 88.0 78.6 88.2 NS
éo Jay 48.0 38.1 294 *
% Buzzard 36.0 38.1 58.8 *
é White-tailed eagle 30.7 26.2 529 ko
< Great tit 16.0 14.3 235 NS
" Fox 88.0 85.7 76.5 NS
gﬂ Raccoon dog 44.0 54.8 41.2 NS
§ Pine marten 41.3 26.2 17.6 *x
.g Wild boar 50.7 16.7 58.8 whk
g Wolf 400 32.5 94.1 o
2 Stray dog 8.0 16.7 235 =




Tabla 21. Frecuencia media de carrofieo de los principales carrofieros en caddveres de distintas especies
de ungulados. Desviacién estindar entre paréntesis. S6lo se incluyen cuerpos enteros de ungulados,;
visceras. N = nimero de caddveres controlados, n = nimero total de inspecciones a los cadaveres. Se han
excluido las visitas de lobo a sus propias presas. Npara el lobo: bisonte =17; ciervo = 15; jabali = 40;
npara el lobo: bisonte =302; ciervo = 170; jabali = 403. Significacién estadistica: NS no-significativo, * p

< 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001 (G-test).

Ungulate carcasses

Scavenger species Red deer Wild boar Bison Significance
N=75 N=42 N=17
n=>559 n =407 n=302
Raven 55.3 50.2 634 NS
(32.42) (35.31) (29.36)
Jay 19.0 11.2 53 ok
< (27.53) (18.57) (10.96)
:ED Buzzard 9.9 14.1 16.2 NS
% (17.19) (23.43) (18.05)
:% White-tailed eagle 9.8 11.3 109 NS
(17.85) (24.81) (13.06)
Great tit 4.5 1.9 2.6 NS
(13.36) (5.78) (6.01)
Fox 449 35.1 312 NS
(30.05) (28.07) (20.96)
Raccoon dog 16.6 21.1 13.0 NS
@ (24.55) (30.02) (22.85)
% Pine marten 15.7 8.1 4.5 *k
>
§ (22.71) (18.80) (13.30)
S Wild boar 15.3 3.0 7.0 ok
g (22.67) (12.0) (12.25)
E Wolf 8.2 8.4 40.2 o
(12.67) (19.52) (29.69)
Stray dog 2.9 43 3.9 NS

(11.29) (14.15) 9.71)




Tabla 22. Seleccién de caddveres de ungulados segiin la especie de ungulado por parte de los carrofieros. El nimero total de visitas a los cadédveres realizadas por cada especie
de carrofiero, el porcentaje de visitas a los caddveres de las tres especies de ungulados por un carrofiero determinado, y el porcentaje de inspecciones realizadas por el
observador a cada especie de caddver aparecen indicados. Sélo los cadéveres carroficados y no las visitas a las presas propias se han considerado, en el caso del lobo. El
porcentaje de inspecciones realizadas excluyendo las presas de lobo semuestra entre paréntesis. Ver los métodos para la explicacion del indice de selectividad de Ivlev. Los

valores en negrita indican una fuerte preferencia

Carcass Monitoring SPECIES STRUCTURE OF CARCASSES VISITED BY EACH SCAVENGER (%)
species inspections by Raven Jay Buzzard  White-tailed Greattit  Fox Raccoon Pine Wild boar ~ Wolf Stray

observer (%) eagle dog marten dog
Red deer 44.1 (19.4) 394 514 30.1 36.6 56.0 48.1 46.3 6l.1 71.1 11.0 40.8
Wild boar 32.1 (46.1) 29.9 37.7 295 333 26.0 253 36.1 28.1 12.4 19.7 34.7
Bison 23.8 (34.5) 30.7 10.9 404 30.1 18.0 26.6 17.6 10.8 16.5 69.3 24.5
N visits to

1268 (875) 716 212 156 153 50 470 244 167 97 127 49

carcasses

IVLEV’S SELECTIVITY INDEX

‘Red deer -0.10 0.15 -0.29 -0.16 0.24 0.08 0.04 0.33 0.51 -0.32 -0.07
Wild boar -0.05 -0.12 -0.06 0.03 -0.15 -0.17 0.09 -0.10 -0.54 -0.55 0.06
Bison 0.17 -0.44 0.37 0.16 -0.17 0.07 -0.19 -0.44 -0.23 0.62 0.02




Tabla 23. Frecuancia de carrofieo, expresada como porcentaje de inspecciones con una especie dada de
carrofiero observada, en la época fria (N = 1391) y en la célida (N = 393). Epoca fifa: 1* Nov — 31% Mar;
epoca célida: I* Apr — 31* Oct. N = nimero de inspecciones. En el caso de los grandes predadores, se
excluyeron las visitas a las propias presas. Valores de N para lince: época fria N = 1331; época célida N =
390. Valores de N para el lobo: época fria N = 1074; época cdlida N = 303. Significacién estadistica: NS

no-significativa, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001 (G-test). * Valores para el carbonero.

- Scavenging frequency (% inspections)

Scavenger species Cold season Warm season Significance
N=1391 N =393
Raven 61.0 29.3 Hxk
Fox 38.2 15.8 *x
Raccoon dog 15.9 30.3 *
zg Jay 20.6 6.6 koK
LZD Buzzard 14.7 53 *
2 Wild boar 8.3 5.1 NS
z Wolf 11.1 106 NS
§ Pine marten 13.1 23 ok
White-tailed eagle 14.3 0 ook
Small passerines (mainly tits) 4.5 94 NS
4.4)* 0)* (NS)*
Stray dog 4.8 1.0 NS
Micromammals 2.0 0.5 NS
Magpie 1.5 03 NS
% Badger 12 0.6 NS
% Goshawk 0.4 0.5 NS
?) Lynx 04 0 NS
2 Polecat 0.5 0 NS
% Hooded crow 0.2 03 NS
Golden eagle 04 0 NS
Weasel 0.5 0 NS
Squirrel 0.1 0.3 NS
U g Sparrowhawk 0.1 0 NS
é § Stoat 0.4 0 NS
g = |
& S Lesser-spotted eagle 0 1.0 NS
7]

Great-spotted woodpecker 04 0 NS




Tabla 24. Efectos de la porcién de cadaver consumido y las condiciones climéticas — temperatura media

diaria (°C), cobertura de nieve media (cm) y precipitacién media (mm)- en la presencia de las principales

especies carrofieras on the presence of main scavenger species at carcasses. Generalized Linear Mixed

Models were fitted using a binomial error distribution and a logit link function. N = number of

inspections to carcasses which were encountered by a given scavenger at least once. Significant effects

marked in bold.
Type III tests
Species N  Fixed effect Parameter SE d.f. $ p
estimate
Raven 1589  Intercept 1.489 0.161
Mean temperature -0.044 0.011 1 17.39 < 0.0001
Snow cover -0.047 0.013 1 12.50  0.0004
Precipitation -0.017 0.023 1 0.51 0.474
% carcass consumed -0.126 0.021 1 37.82 < 0.0001
White- 746 Intercept -0.146 0.209
tailed Mean temperature 0.007 0.018 1 0.15 0.670
cagle Snow cover -0.006 0.018 1 0.12 0.725
Precipitation -0.087 0.047 1 3.50 0.061
% carcass consumed -0.142 0.031 1 21.12 < 0.0001
Jay 1008  Intercept -0.967 0.196
Mean temperature -0.030 0.015 1 3.90 0.048
Snow cover 0.064 0.015 1 18.75 <0.0001
Precipitation 0.009 0.033 1 0.07 0.793
% carcass consumed 0.004 0.026 1 0.03 0.872
Buzzard 944 Intercept -1.057 0.196
Mean temperature -0.009 0.015 1 0.31 0.579
Snow cover -0.034 0.019 1 3.26 0.071
Precipitation 0.010 0.034 1 0.08 0.777
% carcass consumed 0.024 0.028 1 0.75 0.386
Greattit 542 Intercept -2.322 0.337
Mean temperature 0.025 0.020 1 1.49 0.222
Snow cover 0.115 0.024 1 23.53 < 0.0001
Precipitation -0.042 0.048 1 0.77 0.382
% carcass consumed 0.075 0.044 1 2.87 0.090
Fox 1515  Intercept -0.682 0.139 1
Mean temperature -0.062 0.010 1 3746 <0.0001
Snow cover -0.006 0.013 1 0.23 0.634
Precipitation -0.023 0.024 1 0.93 0.336
% carcass consumed 0.082 0.020 1 17.38 < 0.0001




Tabla 25. Seleccién de habitat por los principales carrofieros. Se indica la proporcién de caddveres controlados en zones abiertas y de bosque visitados por cada especie
de carrofiero, asi como el nimero total de caddveres visitados. Se excluyeron las presas propias en los cdlculos para el lobo. Ver los métodos para la explicacién del

indice de selectividad de Ivlev. Los valores en negrita indican una fuerte seleccién.

Monitored CARCASSES VISITED BY EACH SCAVENGER SPECIES (%)
Habitat carcasses  Raven Jay Buzzard  White-tailed  Great tit Fox Raccoon Pine Wildboar ~ Wolf Stray
(%) eagle dog marten dog
Open 32 36 23 54 57 24 34 28 3 23 46 64
Forest 68 64 77 46 43 76 66 72 97 77 54 36
N carcasses 214 173 95 83 58 29 152 100 59 80 50 25

IVLEV’S SELECTIVITY INDEX
Open 0.09 -0.22 0.43 0.48 -0.20 0.05 -0.10 - 0.88 -0.24 0.29 0.58
Forest -0.09 0.22 -0.43 -0.48 0.20 -0.05 0.10 0.88 0.24 -0.29 -0.58




Tabla 26. Valores medios (+ SE) de las variables indicatives de los atributos del paisaje en las localizaciones de caddveres (N = 103) in relacion a la presencia/ausencia

de un carrofiero determinado.G-test (variable categdrica Macrohabitat) y Mann-Whitney U-test para comparaciones: ns no-significativo, * p < 0.05, ** p <0.01, ***p

< 0.001. Las categorias de Macrohabitat fueron: valles y dread abiertas, bosque caducifolio, bosque mixto, bosque de coniferas, y bosques de alisos y galeria.

Landscape Scavenger species
attributes Raven Jay Buzzard White-tailed eagle Great tit

absent present  p absent  present p absent  present p absent  present p absent  present p
Macrohabitat ns * wx ok ns
Distance to 0.86 043 * 0.27 0.62 *EE 0.55 0.38 ns 0.56 0.31 * 0.39 0.72 ns
edge (km) (0.17) (0.06) (0.07) (0.09) (0.10) (0.08) (0.09) (0.08) (0.06) (0.18)
Distance to 0.99 1.11 ns 1.12 1.09 ns 1.16 1.06 ns 0.97 1.31 ns 1.17 0.87 ns
water bodies (0.31) (0.09) (0.13) (0.13) (0.15) (0.11) (0.11) (0.15) (0.11) (0.16)
(km)
Distance to 0.74 1.13 ns 1.23 1.0 ns 1.32 0.94 ns 0.96 1.35 * 1.17 0.90 ns
road (km) (0.22) 0.12) (0.20) (0.12) (0.23) (0.08) (0.12) (0.22) (0.14) 0.17)
Distance to 1.98 2.70 ns 2.58 2.72 ns 2.717 2.56 ns 2.64 2.68 ns 2.49 3.27 *
village (km) (0.66) 0.17) (0.26) (0.22) (0.26) (0.22) (0.23) {0.23) (0.19) (0.31)

Continua en la pigina siguiente



Tabla 26.- continuacién

Landscape Scavenger species
attributes Fox Raccoon dog Pine marten Wild boar Wolf Stray dog
absent present p absent present p absent present p absent present p absent present p absent present p
Macrohabitat ns ns wkx ns ns *
Distance to edge 0.43 0.46 ns 0.34 0.54 * 0.28 0.74 *** 041 050 ns 0.42 0.29 ns 0.55 0.13 *
(km) 0.13) (0.07) (0.09) (0.08) (0.07) (0.11) (0.09) (0.09) (0.10) (0.08) (0.08) (0.04)
Distance to water 0.85 1.15 ns 1.33 0.96 * 1.23 091 ns 1.01 120 ns 0.81 1.57  #** 1.16 090 ns
bodies (km) (0.22) (0.10) (0.14)  (0.11) (0.13) (0.11) (0.12) (0.13) (0.14) (0.15) (0.11) (0.15)
Distance to road
(km) 0.81 1.16 ns 1.19 1.06 ns 1.08 1.16 ns 1.12 1.10  ns 0.75 1.11 * 1.15 097 ns
m
(0.26) (0.13) (0.23)  (0.11) (0.10) (0.26) (0.11) (0.20) (0.11) (0.10) (0.14) (0.12)
Distance to 2.13 275 ns 2.61 2.69 ns 2.32 320 * 2.77 254 ns 242 1.93 ns 3.08 1.17 ke
village (km) (0.39) (0.18) 0.27)  (0.21) 020y (0.27) (0.26) (0.21) (0.34) (0.14) (0.18) (0.18)




Tabla 27. Sintesis de los modelos de regression logistica que predicen la probabilidad de encontrar una determinada especie de carrofiero visitando un cadaver en
relacién a variables relacionadas con el paisaje donde se encuentra el caddver. No se han incluido las especies con relaciones no significativas. La categorfa “valles y
zones abiertass” de la variable “Macrohabitat” (categérica) se tomé como referencia. Macrohabitats 1: bosque caducifolio, 2: bosque mixto, 3: bosque de coniferas, 4:

bosques de alisos y galeria. * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001.

Species Variables Parameter 3 SE Wald®  df p Odd Model ¥  df  Intercept Concordance
ratio (%)
Jay Distance to edge 1.141 0.439 6.75 1 0.009 3.131 9.05%* 1 -0.330 68.9
Buzzard Macrohabitat 14.13 4 0.007 16.61%* 4 1.099 68.0
Macrohabitat 1 -1.386 0.528 6.88 1 0.009 0.250
Macrohabitat 2 -0.251 0.781 0.10 1 0.748 0.778
Macrohabitat 3 -2.603 0.863 9.10 1 0.003 0.074
Macrohabitat 4 -1.386 0.652 4.52 1 0.033 0.250
White-tailed eagle Macrohabitat 11.83 4 0.019 13.56%* 4 0.405 68.0
Macrohabitat 1 -1.153 0518 4.96 1 0.026 0316
Macrohabitat 2 -1.792 0.854 4.40 1 0.036 0.167
Macrohabitat 3 -0.965 0.705 1.87 1 0.171 0.381
Macrohabitat 4 -2.197 0.829 7.02 1 0.008 0.111
Pine marten Macrohabitat 20.48 4 0.000 48.89%*%* 4 -3.663 78.6
Macrohabitat 1 4.099 1.084 14.30 i 0.000  60.252
Macrohabitat 2 4.511 1.225 13.55 1 0.000  90.968
Macrohabitat 3 5.167 1.279 16.32 1 0.000 175.438
Macrohabitat 4 3.075 1.156 7.08 1 0.008 21.659
Wolf Distance to water bodies 0.979 0.306 10.27 1 0.001 2.663 11.92%* 1 -1.089 70.6

Stray dog Distance to village -1.372 0.348 15.58 I 0.000 0.254  33.03%** 1 1.344 82.5




Tabla 28. Valores medios (+ SE) de las variables indicativas de los atributos locales de los lugares en que se localizaron los caddveres (N = 103) en relacién a la

presencia/ausencia de una determinada especie de carrofiero. Mann-Whitney U-test para comparaciones: ns no-significativo, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001.

Local Scavenger species
attributes Raven Jay Buzzard White-tailed eagle Great tit
absent present p absent  present P absent  present p absent  present p absent present )4
N trees 215 12.7 ns 9.2 16.8  ** 17.6 9.8 ** 16.5 8.4 ** 12.1 17.6 ns
(5.6 (= 1.3) x=17) (=18 (x22) (=15 (=x17) (=18 (= 1.5) (x2.7)
DBH (cm) 18.0 13.9 ns 10.5 174 ** 17.7 11.3 * 15.8 11.7 ns 13.1 18.1 ns
(x4.1) (=1.2) =17 (1.5 (x16) (x1.6) =13 21 (= 1.3) (=2.4)
Canopy cover 33.7 214 ns 17.7 259 *E 335 12.9 *x 28.4 12.6 *x 22.3 212 ns
(%) x172) (3.1 (x4.6) (x40 (x53) (=31 (x44) (£3.3) =36) (5.8
Shrub cover 49.7 18.4 *k 16.7 23.3 *k 27.7 14.1 *% 27.0 9.90 wEE 19.6 22.5 ns
(%) (=x106) (x24) (=4.0) (=3.0 x43) (=26 (x34) (x2.8) (=29 (4.1
Coniferous 23.7 12.9 ns 8.5 17.9 ns 223 6.5 ** 15.9 10.0 * 15.1 7.8 ns
shrubs (%) =162) (2.7 =27 (x4.3) (x50 (x23) (x3.6) (x40 =3.D (x4.5)
Distance to 3.9 232 ns 20.6 233 *% 10.1 31.8 ok 22.5 214 ns 21.0 25.8 ns
tree (m) (2.0 51 =29 (=87 =27 (x83) x7.8) (£3.2) (3.9 (=18.0)
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Tabla 28.- continuacién

Local attributes

Scavenger species

Fox Raccoon dog Pine marten Wild boar Wolf Stray dog
absent present p absent present p absent present p absent present p absent present p absent present p
N trees 16.1 128 ns 12.1 14.1 ns 10.2 18.3  *** 11.6 149 ns 11.4 104 ns 15.3 6.0 *x

(x34) (=14 =23 (=16 (=1.8) (x1.5) =18 (=19 (x22) (x2.0 (x15) (=1.8)
DBH (cm) 14.4 141 ns 11.6 15.9 ns 9.1 225  kx* 13.5 148 ns 13.0 113  ns 15.8 8.6 *

(x25) (=1.3) =17 (1.5 =14 (x1.3) =19 (x1.5) x23) (x2.0 =13) (=24
Canopy cover  26.8 213 ns 14.5 27.1 * 16.5 313 kex 20.9 233 ns 19.3 23.0 s 25.3 10.9 *
(%) (= 8.5) (x3.3) (x45) (4.0 (x4.0) (x4.5) (x4.3) (x4.4) (£55) (=54 (=3.6) (=49
Shrub cover 42.1 16.5 ** 12.7 252 *k 15.7 27.6 k¥ 19.5 209 ns 15.5 162 ns 22.0 13.9 *
(%) (=85 (x2.3) x32) (=34 (x32) (£3.5) (£3.9) (3.1 (£3.8) (=37 (x2.8) (=4.8)
Coniferous 14.0 134 ns 15.6 12.2 ns 6.2 25.6 k% 10.4 16.6 ns 6.6 10.8 ns 16.7 24 *
shrubs (%) (x4.8) (x3.0 =47 (3. (x22) (£5.6) (£3.1) (x4.3) (x34) (z43) (x33) (=22
Distance to 7.1 246 ns 26.2 19.3 * 33.0 4.1 *AE 24.6 195 s 39.3 20.1 ns 14.4 489  **
tree (m) (x1.8) (x5.6) (x6.8) (=6.7) =75 =10 (5.8 (=7.8) (=141 (=3.5) =35 =172)




Tabla 29. Sintesis de los modelos de regression logistica que predicen la probabilidad de encontrar una determinada especie de carrofiero visitando un cadaver en
relacién a variables relacionadas con atributos locales de la locatizacién del caddver. No se han incluido las especies con relaciones no significativas. * p <0.05, ** p <

0.01, *** p < 0.001.

Species Variables Parameter SE Waldy*  df p Odd Model 5 df Intercept Concordance
ratio (%)
Jay N trees 0.048 0.017 7.79 1 0.005 1.049 8.85%* 1 -0.472 68.0
Buzzard Canopy cover (%) -0.22 0.008 8.23 1 0.004 0.979 17.13%*%* 2 1.099 69.9
Shrub cover (%) -0.020 0.009 4.92 1 0.027 0.980
White-tailed N trees -0.030 0.011 7.04 1 0.008 0.970 19.46*** 2 0.637 69.9
eagle
Shrub cover (%) -0.041 0.019 4.98 1 0.026 0.959
Fox Shrub cover (%) -0.034 0.010 10.61 1 0.001 0.967 11.38%* 1 2.698 85.4
Raccoon dog Shrub cover (%) 0.024 0.010 5.64 1 0.018 1.024 6.85%* 1 -0.023 63.1
Pine marten Mean DBH (cm) 0.125 0.029 18.39 1 0.000 1.133 41.22%%* 2 -2.865 78.6

Coniferous shrubs (%) 0.021 0.010 4.48 1 0.034 1.021




Tabla 30. Biomasa de los caddveres de cada clase de edad/sexo de las distintas especies de ungulados
(para una masa determinada). La biomasa no comestible incluye el contenido estomacal y los huesos; los
calculus se basan en los pesos de restos de caddveres totalmente consumidos y en estimas del peso fresco

del contenido estomacal.

Species Class Mean body mass Non-edible biomass ~ Fraction of edible biomass
(kg) (kg) (%)
Red deer male 170 355 79
female 110 27.5 75
young 63 14.5 77
Roe deer  all classes 22 3.5 84
Moose all classes 275 52.0 81
Wild boar adult 80 15.5 81
young 15 3.0 80

Bison all classes 400 85.0 79




Tabla 31. Tiempo medio de consumo (dfas), peso inicial del caddver (kg), biomasa media disponible a los
carrofieros (kg) y tasa media de consumo del caddver (kg/dias) para caddveres de distintos tipos, especies,
y clases de edad/sexo. La biomasa disponible a los carrofieros corresponde al peso inicial del cadaver,
justo tras la muerte/exposicién o tras ser encontrado (en el caso de las presas de grandes predadores),
menos el peso de los huesos totalmente consumidos y el contenido estomacal, corregido para las partes no
comestibles transportadas a otro lugar por los carrofieros. N; = nimero de cadavers usados para estimar el
tiempo de consumo y la biomasa del cadaver; N, = nimero de cadéveres usados para estimar la biomasa
disponible a los carrofieros y la tasa de consumo de los cadéveres; excluye las presas de predadores
totalmente consumidas en el momento de ser localizadas por el observador. Desviaci6n estdndar entre
paréntesis. Especies: C.e.- Cervus elaphus; C.c.- Capreolus capreolus; A.a.- Alces alces; S.s.- Sus scrofa;

B.b.- Bison bonasus.

Carcass Species Class N; Mean Mean initial Mean Mean rate of N,
type consumption carcass biomass carcass
time (days)  weight (kg) available to consumption

scavengers  (kg/day)

(kg)
Wolfkills C.e. young 21 70) 19 (13) 11 (10) 3.4(4.3) 21
female 18 13 (12) 50 (37) 41 (28) 42(3.4) 15
male 23 30 (24) 67 (50) 51 (44) 2.12.0) 21
A.a. 2 25 (18) 110 (1) 83 (8) 4.4 (2.9) 2
S.s. young 3 1(0) 0(0) 0(0) 0.1 (0) 3
adult 2 5@ 28 (34) 37 4.7 (0) 1
Lynx kills C.c 6 10 (6) 13 (8) 11 (8) 1.51.2) 5
Ce. 4 10 (6) 48 (14) 29 (8) 3.5(1.3) 3
Harvested C.c. 1 16 22 21 1.3 1
and others C.e. young 2 37 (23) 71 (1) 559 1.7 (0.8)
adult 6 51 (37) 113 21) 84 (13) 3.1(3.5) 6
S.s. young 10 29 (20) 26 (13) 22 (11) 1.4 (1.3) 10
adult 12 57 (39) 57 (24) 46 (20) 1.00.7) 12
B.b. 9 107 (45) 408 (109) 332 (86) 4.1 2.9) 9
Dead Ce. adult 2 50(11) 159 (16) 128 (18) 2.7 (1.0 2
S.s. young 12 45 (16) 17 (8) 14 (7) 0.3 (0.2) 12
adult 4 64 (29) 63 (21) 50 (17) 1.0 (0.9) 4
B.b. 7 95 (64) 418 (153) 316 (114) 422.1)
Ungulate C.c.,Ce& S.s. 22 5(6) 17 (10) 10 (6) 3.1(2.0) 21
entrails B.b 5 4 (1) 288 (66) 12827y 37.1(139) 4

Carnivores 18 27 (23) 12 (11) 10 (9) 0.5 (0.3) 18




Tabla 32. Modelos obtenidos en la regression multiple de los efectos de la actividad carrofiera total (SA),
la frecuencia de carrofieo del lobo (WS) y el indice de cuervos (RI) en los cadéveres de ungulados (N =
136) en la tasa media de consumo de los cadaveres (RCC) (kg/dia) por parte de los carrofieros
(transformada logaritmicamente). K = niimero de pardmetros estimados, Radj2 = coeficiente ajustado de
regression lineal o miiltiple para cada modelo, AIC = Criterio de informaci6n de Aikake, o;= Peso del

valor de Akaike, para la seleccién del mejor modelo. Cada modelo de regresion fue significativo p < 0.01.

Model K Rag’ P AIC o;
RCC = f (WS, SA, RI) 4 0.25 0.00001 239.02 0.573
RCC = (SA, WS) 3 0.23 0.00001 240.04 0.345
RCC = f (WS, RI) 3 0.22 0.00001 243.10 0.075
RCC =f (WS) 2 0.18 0.00001 247.69 0.008
RCC = f (SA, RI) 3 0.08 0.002 264.82 0
RCC = f (SA) 2 0.06 0.003 266.64 0
RCC = f (RI) 2 0.05 0.006 268.54 0




Tabla 33. Resultados del andlisis de supervivencia del cadéver (Kaplan-Meier product-limit), indicando el
tiempo mediano requerido por cada especie de carrofiero para descubrir una proporcién determinada de
cadéveres de ungulados (percentiles). S6lo se incluyeron caddveres recientes (localizados en los 3 dfas
posteriors a su muerte/exposicién); se excluyeron las visceras de ungulados y los caddveres de no
ungulados. La muestra de caddveres para cada especie incluye solo aquellos caddveres que fueron
visitados por la especie al menos una vez (no se incluyen datos censurados). Dia 0 = dfa de la

muerte/exposicién. Las especies aparecen ordenadas segtin su eficiencia de carrofieo.

Scavenger species N fresh ungulate Time required to find a given proportion
carcasses of the ungulate carcasses (days)
25% carcasses 50% carcasses 75% carcasses

Raven 88 0.0 1.0 20
Jay 46 1.0 2.0 20
White-tailed eagle 39 1.0 2.0 4.25
Fox 84 1.0 2.0 6.0
Buzzard 47 1.0 25 9.25
Great tit 20 1.0 3.0 9.0
Stray dog 13 2.0 35 12.25
Raccoon dog 53 2.0 5.0 9.75
Wild boar 43 2.0 5.0 18.0
Pine marten 37 3.0 5.0 14.0
Wolf 20 10.0 17.0 30.0

Any scavenger 99 0.0 1.0 2.0




Tabla 34. Porcentaje de caddveres de ungulados (+ SE) descubiertos por un carrofiero determinado en un periodo de tiempo dado (dias). Explicaciones como en la Tabla 33.

Scavenger species N carcasses Cumulative percentage of carcasses scavenged

day O day 1 day 2 day 3 day 4 day 5 days 6-10
Raven 88 265 63+5 84 +4 92+3 94 +3 94 +3 98 +2
Jay 46 11£5 33+7 54+7 63+7 72+7 78+6 83+6
White-tailed eagle 39 5+4 39+8 51+8 64 +7 74 7 80+7 100+0
Fox 84 13+4 31+5 506 58+5 66+5 735 89+3
Buzzard 47 155 28 +7 49+7 57=7 66 =7 68 =7 77+6
Great tit 20 5+£5 25+10 40+ 11 55+ 11 55«11 6011 75+ 10
Stray dog 13 8x7 8x7 31+13 46 + 14 54+14 54+ 14 69«13
Raccoon dog 53 4+3 17«5 30+ 6 38+7 42 +7 53+7 776
Wild boar 43 7+4 166 28+7 40+ 8 47«8 51+8 637
Pine marten 37 54 5+4 22=+7 30+8 468 51«8 68 £ 8
Wolf 20 0+0 5«5 5+5 5=+5 5«5 15+8 30+10
Any scavenger 99 285 63=5 86+4 96 £2 982 99 +1 100+0




Tabla 35. Patrones de uso diario de los caddveres por parte de las principales especies carrofieras,

registradas durante las observaciones directas. El indice de presencia en el caddver se indica a través de la

frecuencia diaria de carrofieo, expresada como la proporcién de escaneados con una especie determinada

presente(%). La proporcién relativa de tiempo dedicado por los carrofieros a la alimentacion (%), el

nimero medio de individuous de cada especie observados (+ SD) juntos en el cadéver, y el mimero medio

de visitas realizadas al cadéaver al dia aparecen indicados. N = 11260 escaneados.

Scavenger Daily scavenging Proportion of time Mean (+ SD) N Mean N
species frequency (%) feeding (%) individuals present  visits per day
(N scans presentx (N scans feeding x 100/ together
100/ total N scans) N scans present)
Raven 12.2 70 4.2 (4.82) 353
Buzzard 33 84 1.1 (0.34) 23
Goshawk 3.0 48 1(0) 0.5
Jay 27 89 1.8 (1.51) 5.8
White-tailed eagle 1.3 70 1.1 (0.27) 0.7
Pine marten 1.3 76 1(0) 0.9
Tits 04 93 1.3 (0.75) 1.6
Fox 0.3 18 1(0) 0.6




Tabla 36. Ntiimero de agresiones observadas entre las aves carrofieras en los caddveres (N = 1139). La
direccionalidad de las agresiones (entre paréntesis) se expresa como porcentaje de ataques iniciados por el
agresor hacia otra especie. Se calculé un indice de agresividad intra e interespecifica dividiendo en
ntmero de agresiones hacia conespecificos y hacia individuos de otras especies, respectivamente, entre el

total de agresiones.

AGGRESSOR
RECEIVER Jay Raven Buzzard Goshawk White-tailed
eagle
Tit 2 1
(9%) (0%)
Jay 20
(91%)
Raven 975 49 18
(94%) (89%) (90%)
Buzzard 41 5
(4%) 9%)
Goshawk 2 1 1
(0%) (2%) (100%)
White-tailed eagle 22 2
(2%) (10%)
N observations 22 1041 55 1 20
(100%) (100%) (100%) (100%) (100%)
Index of interspecific
) 0.09 0.06 091 - 0.90
aggressiveness
Index of intraspecific
. 091 0.94 0.09 - 0.10
aggressiveness




Tabla 37. Desplazamiento pasivo entre las espcies de carrofieros en los caddveres (N = 161), expresadas

como respuestas de una especie dada ante la aproximacién (A) o el alejamiento (L) de otra especie del

caddver. Cada casilla indica el nimero total de registros (datos obtenidos de las observaciones y el control

de caddveres agrupados).

RESPONSE
Tit Raven Buzzard Pine marten
STIMULI A A L A A L
Magpie A
L 1
Jay A
L 11
Raven A
L 13 29 2
Buzzard A 4
L 3 4
Goshawk A 1
L 1
W-tailed A 10
eagle L 4 7 2
Pine A
marten 1
Fox A 1 3
L 1
Stray A 2
dog L 1
Wolf A 1
L 2




Tabla 38. Estimacién de la biomasa cruda consumida anualmente por los carrofieros por unidad de
superficie (tras excluir las partes no comestibles). La densidad de caddveres (caddveres/km %y se tom6 de
la Tabla 11. Los calculos se basan en: 'Tabla 31, 2 erzejewski et al. 2000, 31 edrzejewski et al. 2002,
*Okarma et al. 1997, *Okarma et al. 1995, *Tabla 30, "Tabla 9, *Datos de la Admistracién Forestal sobre
la estructura de edad/sexo de las cuotas de caza, *Tabla 12 y '°datos propios sobre la estructura de edades

de jabalies muertos.

Red deer Roe deer Moose Wild boar  Bison  All ungulates

SUPPLY OF CARCASSES (Ncarcasses/100 km?)

Wolf kills 69 3 3 4 - 92
Lynx kills 4 19 - - - 13
Dead from disease/starvation 4 3 1 32 2 40
Harvested 6 - - 31 2 38
BIOMASS ACTUALLY CONSUMED BY SCAVENGERS PER UNGULATE CARCASS (kg)

Wolf kills 27" 2 83! 122 - 23’
Lynx kills 29! 11! - - - 16*
Dead from disease/starvation ~ 84">° 19° 223° 24110 316" 119’
Harvested 818 21! - 3218 332! 63°

UNGULATE BIOMASS CONSUMED BY SCAVENGERS PER YEAR (kg/100 km®)

Wolf kills 1863 5 249 48 - 2165
Lynx kills 116 209 - - - 325

Dead from disease/starvation 336 57 223 768 632 2016
Harvested 486 - - 992 664 2142

TOTAL 2801 271 472 1808 1296 6648




Tabla 39. Indice de disponibilidad de carrofia obtenidos de otros estudios en bosques de latitudes
septentrionales (Yellowstone y BPB), la sabana africana y ecosistemas transformados.

Study Location Index of carrion availability Species Period
N carcasses Biomass (kg)
Houston 1978 Yellowstone 0.7-1.2 /km’ 69-104 kg/km’ Red deer Cold season
Gese et al. “ - 13-63 kg/km® All ungulates Cold season
1996a
Green et al. ¢ 0.2-0.3/km - All ungulates Cold season
1997 walked
Wilmers et al. “ - 9 kg/ km? (wolf) Red deer (wolf  Cold season
2003a 22 kg/ km” (hunters) and hunter
kills)
Houston 1979 Serengeti 1/day every 33 - All ungulates Wet season
km?® (plains)
1/day every 412 - Wet season
km? (woodlands)
1/day every 300 - Dry season
km? (woodlands)
Brown & Scottish 4/ km® 264 kg/ km® Sheep and red Annual
Watson 1964 Highlands deer
Newton et al. Pastoral land 5 sheep and 45 190 kg/ km® Sheep Annual
1982 (Wales) lamb/ km?
Watson et al. Scottish - 1.8 kg/km walked Sheep andred  Cold season
1992b Highlands deer
Donézar 1992  Spanish dumps - 13 kg/day Livestock Annual
Butler & du Rural 6/ km® 696 kg/ km® Domestic and Annual
Toit 2002 Zimbabwe wild ungulates
Read & Wilson South Australia - 7 kg/ km® Kangaroo Annual
2004 offcuts
This study BPF 1.8/ km? 89 kg/ km® All ungulates Annual
0.5/10 km
walked
1/day every 200

km?




Tabla 40. Cambios estacionales en la biomasa de los principales recursos tréficos disponibles y biomasa
total consumida por la comunidad de predadores carrofieros en el Bosque de Bialowieza. Los datos sobre
disponibilidad de carrofia de ungulado provienen de este estudio (carrofia disponible de la Tabla 11; ver
capitulo 6.1.1 para la estructura estacional del suministro de caddveres de ungulados; carrofia realmente

consumida de la Tabla 38); datos de otros recursos tréficos modificados de Jedrzejewska & Jedrzejewski
(1998).

Group of prey Standing crop of biomass (kg/kmz) Annual biomass
removed (kg/kmz)
Spring Summer Autumn Winter Whole year
Forest rodents 27 90 167 40 180
Shrews 6 26 10 8 60
Amphibians 130 130 260 0 71
Birds 47 114 47 12 72

Ungulate carrion 21 5 16 47 75
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