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ESTRUCTURA DE LA TESIS

Los procesos de dispersion en una poblacion de vertebrados se pueden comprender mejor
cuando se conocen aspectos de la biologia y ecologia de la especie estudiada. Con anterioridad
a esta Tesis se han realizado y publicado numerosos trabajos sobre el milano negro en el area
de Doiiana (Bustamante ¢ Hiraldo 1989, Bustamante e Hiraldo 1990, Bustamante e Hiraldo
1990a, Hiraldo et al. 1990, Jones y Mé'fiez 1990, Veiga e Hiraldo 1990, Vifiuela 1992, Vifiuela
y Bustamante 1992, Vifiuela y Veiga 1992, Bustamante ¢ Hiraldo 1993, Vifiuela 1993,
Bustamante 1994, Vifiuela et al. 1994, Viiiuela 1996, Vifiuela 1997). Sin embargo, pese a los
conocimientos acumulados algunos aspectos que resultan esenciales para abordar
posteriormente €l estudio de la dispersion, como son las tasas de supervivencia, productividad,
calidad y distribucion de los territon'és, no habian sido tratados hasta ahora a éscala
poblacional. Por ello, en esta Tesis ha sido necesario estudiar estos aspectos de forma
colateral.

Debido a que muchos de los interrogantes abordados han requenid6 las mismas
metodologias de trabajo o un analisis similar de los datos, la Tesis se ha organizado de forma
que en ella aparecen una serie de apartados comunes. En primer lugar se expone una |
Introduccion General al tema tratado basandonos en la informacion hasta ahora publicada
También se hace una descripcion detallada de la especie, el tamafio de la poblacion estudiada
y la distribucion de los individuos en el 4rea de estudio. Los apartados de Area de Estudio y
Metodologia General son también comunes a los siguientes capitulos. El apartado de
Resultados se ha organizado en tres capitulos, redactados cada uno de ellos con estructura de
articulo cientifico de cara a su posterior publicacién. Cada capitulo consta de una Introduccion
y Material y Métodos concretos en los que se tratan ideas y procedimientos directamente
relacionados o utilizados tinicamente en el capitulo en cuestion, y de unos Resultados y
Discusion particulares en los que se ha intentado en la medida de lo posible centrarse en los

resultados especificos de cada capitulo. En estos tres capitulos no se han incluido apartados



VI
de Bibliografia, debido a que en la mayoria de los casos, al ser temas intimamente relacionados,
la bibliografia consultada coincide y se recoge en un tinico apartado final.

En el apartado de Resultados, se expone en primer lugar todo lo referente a la
supervivencia de los individuos y a los factores que la condicionan. El conocimiento de estos
parametros, como expondremos posterioﬁnente con mas detalle, es necesario para valorar
adecuadamente los resultados obtenidos en la dispersion natal o reproductiva. En segundo
lugar, se ha abordado la Dispersion Natal. Finalmente, se exponen los resultados sobre
Dispersion Reproductiva. En cadé caso los resultados se interpretan teniendo presente las
conclusiones y conocimientos derivados de los capitulos anteriores.

Para finalizar esta Tesis, se presentan un apartado de Sintesis y otro de Conclusiones.
En el primero se discute el contexto evolutivo en el que se enmarca el binomio
filopatria/dispersion en el milano negro y de foﬁna general se evala la importancia que puede
tener en la estructuracion y evolucion de las poblaciones. En las Conclusiones se resumen los

resultados mas relevantes del trabajo.



INTRODUCCION

Introduccion general al problema de los procesos dispersivos

Los procesos de dispersion tienen lugar en organismos vivos de distinta filogenia
(microorganismos, plantas, invertebrados y vertebrados) (Beltram 1967, Van Valen 1971,
Harrison 1980, Taylor 1988, Johnson y Gaines 1990, Korona 1995) y tienen un papel
fundamental en la persistencia y estructuracion de las poblaciones. Sin embargo, mas que en
plantas, es en animales, principalmente vertebrados, donde realmente se puede enfocar este
fenémeno bajo un prisma de decisiones individuales regidas por procesos variables de seleccion
ante los que el individuo puede responder de forma diferenciada (dispersarse o no, a que’
distancia hacerlo). El dispersarse o no es una decision que ¢l individuo puede tomar en
repetidas ocasiones a lo largo de su vida. Inicialmente, entre la independizacion de los pédres
y la primera reproduccion los individuos pueden llevar a cabo movimientos de prospeccion
con intervalos de asentamiento temporal, los cuéles pueden abarcar areas de tamafio variable;
a este proceso se le conoce con el nombre de “Dispersion Juvenil” (ver entre otros Ferrer
1993a, Beier 1995, Desrochers y Hannon 1997). Este comportamiento puede prolongarse
durante un periodo de tiempo variable dependiendo de las caracteristicas de cada especie,
durando varios afios en aquéllas de larga vida que presentan reproduccion retardada. Al
finalizar esta etapa el individuo debe decidir donde comenzar su actividad reproductora,
asentandose a una distancia variable respecto al lugar de nacimiento; a este fenémeno se le
conoce con el nombre de “Dispersion Natal” (Howard 1960). Estos dos procesos (Dispersion
Juvenil y Natal) han sido frecuentemente confundidos en la literatura cientifica, habiéndose
considerado en algunos casos como dispersion natal los movimientos que los individuos
realizan durante el periodo transcurrido antes de su primera reproduccion. En otros casos, la
dispersion natal se ha calculado basandose en el primer control de los individuos tras su

independizacion y abandono del territorio de nacimiento, sin tener conocimiento si el individuo



-
se estaba reproduciendo en ese lugar o no (ver p.e.g. Belthoff'y Ritchson 1989, Dean 1998).

Posteriormente, tras su primera instalacion en un area de reproduccion, el individuo
puede tomar la decisién de abandonar la zona instalandose en una nueva area o no, decisién
que se repetira varias veces a lo largo de su vida reproductora. A ésto se le conoce con el
nombre de “Dispersion Reproductiva” (Howard 1960). Estos dos procesos, tanto la
Dispersion Natal como la Reproductiva, se califican como “Dispersion Efectiva”, cuando
resultan en la reproduccion exitosa de los individuos. En este trabajo nos hemos limitado al
estudio de las dispersiones natal y reproductiva sin aplicar esta clasificacion.

Los procesos de dispersion, al implicar el movimiento de individuos dentro y entre
poblaciones, pueden tener influencias importantes sobre aspectos de la ecologia de éstas. Tal
circunstancia ha sido resefiada repetidamente y de forma generalizada por la practica totalidad
- de autores que han centrado sus investigaciones en la dispersién. Se considera que las
dispersiones, fundamentalmente la natal y la reproductiva, que implican la integracion de los
individuos como reproductores en las poblaciones, pueden determinar cambios importantes en
la estructura genética y demogréfica de las mismas. Asi, dependiendo de las tasas de dispersién
en una poblacion, el flujo de genes entre los individuos de ésa y otras poblaciones va a ser
diferente, determinando el grado de variabilidad genética (Rockwell y Barrowclough 1987,
William 1987). La dispersion va a tener también un papel importante en la determinacion de
los parametros demograficos de la poblacion (tasa de inmigracion, supervivencia, estructura
de edades, grado de saturacion) (Lidecker 1975, Horn 1984).

A la importancia anteriormente sefialada de los procesos de dispersion en el
conocimiento de la estructura genética y demografica de las poblaciones, se suma el papel que
el conocimiento de los procesos dispersivos tiene a la hora de tomar decisiones de manejo 'y
conservacién de poblaciones de especies amenazadas (Meffe y Carroll 1994). Muchas
poblaciones de vertebrados se encuentran en la actualidad fragmentadas debido a la
disponibilidad discontinua de los recursos. Esta discontinuidad se ha visto progresivamente

potenciada por la fuerte humanizacion del medio, que ha provocado que la fragmentacion de
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los habitats naturales y el aislamiento poblacional que ésta supone se hayan convertido en uno
de los problemas clave en la Biologia de ia Conservacion de numerosas especies (Wilcove et
al. 1986, Saunders et al. 1991, Meffe y Carroll 1994, Hannnah et al. 1995, Telleria y Santos
1995, 1997). En esta situacion los procesos dispersivos juegan un papel primordial a la hora
de establecer la viabilidad de las - poblaciones aisladas gracias a fenomenos de
emigracion/inmigracion de individuos que mitigarian el riesgo de extincion por procesos
estocésticos ambientales, demograficos y genéticos (Hass 1995, Blondel y Lebreton 1996,
Paradis 1998). A su vez, y contemplandolo desde una Optica mas amplia, las tasas de
dispersion entre poblaciones de la misma especie determinaran la viabilidad de las
metapoblaciones (Hansson 1991, McCullough 1996).

Independientemente de cual sea la finalidad del conocimiento de los procesos
dispersivos en‘una poblacion, bien el estudio de la ecologia de poblaciones o la conservacion
de las mismas, los aspectos a estudiar relacionados con la dispersion son similares:
establecimiento de la magnitud a la que ocurre este fendmeno en la poblacion y conocimiento
de los factores que determinan la variabilidad individual en la toma de decisiones (dispersarse
o0 no, como de lejos hacerlo, donde instalarse). El nimero de trabajos que se han realizado
sobre estos aspectos es considerable y se incrementa progresivamente conforme se conoce la
trascendencia del proceso (ver los capitulos especificos de esta Tesis en lo referente a la
bibliografia sobre este aspecto). Entre estos trabajos pueden encontrarse algunos de caracter
puramente empirico, asi como otros en los que se han ido proponiendo una serie de hipdtesis
que tratan de establecer un marco teérico en los que encuadrar los procesos dispersivos dentro
de un escenario evolutivo.

En general, las hipotesis propuestas estan encaminadas a explicar las variaciones
indivi&uaies encontradas en las distancias de dispersion, integrando tanto aspectos ecologicos
(recursos, demografia, dominancia...) genéticos (Wheelwright y Mauck 1998). Las hipotesis
mas extendidas son las relacionadas con la competencia (tanto por los recursos como por la

pareja) y con la evitacion de emparejamientos endogamicos (Greenwood 1980, Greenwood
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y Harvey 1982, Moore y Ali 1984, Johnson y Gaines 1990, Pusey 1987, Pusey y Woolf 1996).

El primer grupo de hipotesis, basado en la competencia, predice diferentes tasas de
dispersion entre machos y hembras de una misma especie en funcion del tiempo invertido por
cada uno de ellos en la defensa del recurso o de la pareja, segin el sistema de emparejamiento
imperante. Se conoce que, de forma general, en la mayoria de las especies de mamiferos las
distancias de dispersion mostrada por los machos son mayores que las de las hembras, mientras
que en aves se da el fendmeno inverso. Estas diferencias se han atribuido al diferente sistema
de emparejamiento en estos dos grupos de vertebrados. En los mamiferos predomina la
poliginia, siendo la hembra el sexo que invierte mas en la descendencia, teniendo para ellas la
adquisicion y mantenimiento del territorio un papel esencial en el éxito reproductor y
mostrando por ello un mayor grado de filopatria. En la mayoria de las especies de aves, por
¢l contrario, el sistema de emparejamiento predominante es la monogamia, donde los machos
deben defender suficientes recursos (territorios, areas de alimentacion) para atraer a las
hembras, adquiriendo la familiaridad con un area determinada un peso muy importante, con
lo cuél son los machos los que muestran un mayor grado de filopatria. De forma general, segin
esta hipotesis, las variaciones individuales (inter o intrasexuales) mostradas por los individuos
de una poblacion van a depender de factores proximos como pueden ser la densidad de
conespecificos, disponibilidad de recursos (territorios, alimento, parejas) y otras caracteristicas
concretas de la poblacion. Estos factores van a provocar un grado de competencia particular
para cada caso y un balance diferente entre los costes y beneficios que puede soportar cada
individuo frente a los procesos dispersivos.

En muchas especies de vertebrados se ha demostrado que la evitacion de
emparejamientos endogamicos representa un papel principal en la dispersion (ver revision en
Pusey 1987). En otras especies se conoce que la frecuencia con que ocurren estos
emparejamientos es baja (Moore y Ali 1984). Por otro lado, estos emparejamientos pueden
llegar a ser beneficiosos al promover las adaptaciones locales (Shields 1982, Bateson 1983).

La hipétesis de evitacion de emparejamientos endogamicos predice una dispersion diferencial
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segun los sexos, que va a estar sesgada hacia machos o hembras dependiendo de los diferentes
costes que supone para cada uno de ellos dispersarse mas o menos.

Finalmente, dentro de las hipdtesis relacionadas con los aspectos genéticos,
encontramos aquellas que asumen que el caracter dispersivo de los individuos tiene un
componente hereditario (ver revisiones en Howard 1960, Greenwood et al. 1979). Esta
hipétesis predice que la varianza en las distancias de dispersion va a ser inferior entre
familiares que entre el resto de los individuos de la poblacion. Son muchas las criticas que han
recibido aquellos trabajos cuyos resultados soportan esta hipétesis, centrandose en la dificultad
que supone el poder separar cuil es realmente el componente genético y cual es el
componente ambiental que determina la similaridad en las distancias de dispersion entre
familiares (ver referencias en Capitulo de Dispersion Natal).

" Los factores propuestos como motores de la dispersion en las hipotesis enunciadas
anteriormente no son excluyentes, pudiendo estar actuando en mayor o menor medida segin
cada especie y poblacion concreta (Dobson y Jones 1985). Generalmenté, la determinacion
de cual de estos factores estd actuando en primer grado se hace dificil, mas aun cuando
muchas de las predicciones son compartidas.

A la dificultad anteriormente expuesta para discernir cuales son los factores que estan
seleccionando un comportamiento dispersivo u otro en una poblacion, hay que sumar las
grandes limitaciones metodologicas que entrafian los estudios de dispersion. Hasta el momento,
pese a la cantidad de literatura cientifica existente sobre dispersion, son pocos los estudios que
hayan controlado los sesgos potenciales relacionados con estas limitaciones metodologicas.
Estos sesgos se ligan frecuentemente a la estimacion incorrecta de la distancia a la que se
pueden mover los individuos, provocada por las limitaciones en la extension del area de
estudio (Baker et al. 1995, Crochet 1996, Koénig et al. 1996). Asi, a menudo los dispersantes
lejanos escépan al observador y, junto con ellos, la posibilidad de detectar factores que
explican una alta proporcién de la variabilidad intrapoblacional en las distancias de dispersion.

El conocimiento de las tasas de supervivencia en la poblacion estudiada pueden ayudar a
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estimar cual es la proporcion de individuos que se estan dispersando mas alla de los limites del
area de estudio y, por lo tanto, la magnitud del sesgo que se esta cometiendo (ver Capitulo de
Supervivencia).

En resumen, puede decirse que aun cuando las investigaciones sobre dispersion han
experimentado un importante auge en las ultimas décadas, los interrogantes originales acerca
de los procesos que estan modelando este comportamiento permanecen oscuros. Como en
cualquier proceso evolutivo, el estudio debe enfocarse hacia la respuesta individual ante
presiones selectivas de distinto signo.

La presente Tesis examina los procesos de dispersion natal y reproductora en la
poblacion de milanos negros del area de Dofiana. Nuestro trabajo se centra en un seguimiento
longitudinal de los individuos durante una serie larga de afios a lo largo de una 100000 ha de
terreno, lo cual ha permitido, ademas del conocimiento de la historia individual de cada ave
marcada, el minimizar la pérdida de dispersantes lejanos y controlar las decisiones individuales
en condiciones ambientales variables .a nivel espacio-temporal. Nuestros objetivos,
desarrollados en los correspondientes capitulos de la Tesis (vef Estructura de la Tesis) son:
a) conocer las tasas de supervivencia anual preadulta y adulta como base imprescindible par
la interpretacion de la dispersion natal y reproductora; b) describir los procesos de dispersion
natal, analizar qué factores los regulan y establecer los costos y beneficios de la dispersion; c)
los mismos objetivos del apartado anterior considerando la dispersion reproductiva; d) realizar
una sintesis general de los resultados obtenidos en la presente Tesis a la luz de los

conocimientos actuales sobre evolucion de los procesos dispersivos.

Especie y poblacion estudiada

El milano negro (Milvus migrans) pertenece al orden Falconiformes y la familia Accipitridae.
Es una rapaz de tamafio medio (su peso oscila entre los 630-941 g., Cramp y Simmons 1980)
y caracter migrador, que abandona las areas de cria europeas después de la estacion

reproductora para pasar el invierno en las areas subsaharianas, fundamentalmente en Africa
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tropical occidental, (Thiollay 1977, Bernis 1980)En la Peninsula Ibérica ocupa habitats muy
diversos, desde la montafia media atlantica hasta toda clase de habitats mediterraneos e incluso
estepas y pseudoestepas aridas. Se distribuye por casi la totalidad de la geografia alcanzando
sus méaximas densidades en areas de los valles del Guadalquivir, Tajo, Duero y Ebro (Viiiuela
1997a). En el area de estudio la especie esta presenté desde pﬁncipios de marzo a finales de
agosto. Nidifica en arboles, principalmente alcornoques, pinos y eucaliptos, ocupando
preferentemente los situados en el borde de 1a zona de las marismas (Fig.1). La puesta se inicia
a finales de marzo o principios de abril, prolbngéndose durante unos 35 dias, de forma que las
primeras eclosiones coinciden con las Gltimas puestas. El papel de los sexos en el cuidado
parental es asimétrico: los machos se encargan de suministrar alimento a las hembras y a los
pollos t_iurante los primeros estadios de la reproduccion, mientras que la mayor parte de la
incubacion y cuidado de los pollos es llevada a cabo por la hembra (Cramp y Simmons 1980,
autores inédito). Los pollos inician los primeros vuelos unas seis semanas después de la
eclosion, indepen&izéndose de sus padres pasados unos 30 dias (Bustamante e Hiraldo 1v990a);'
Los individuos empiezan a abandonar el area de estudio entre mediados y finales de julio,
produciéndose la partida hacia las zonas de invernada desde principios de agosto.

En cuanto a la alimentacion, se trata de una especie predadora, bastante generalista,
con habitos principalmente carrofieros, aunque pueden capturar presas vivas cuando éstas son
lentas e inexpertas. En la poblacion estudiada la alimentacion depende en gran medida de las
fluctuaciones en los niveles de agua de la marisma, de las zonas concretas de ubicacion de los
nidos, y del estatus reproductor de los individuos (Valverde 1960, 1967, Delibes 1975, Espina
1984, Veiga e Hiraldo 1990).

Durante el periodo de estudio la poblacién reproductora se mantuvo mas 0 menos
estable, oscilando alrededor de unas 550 parejas. Las mayores concentraciones de
reproductores aparecen en la zona de contacto monte-marismas, desde la desembocadura del
Guadalquivir hasta el Pinar del Vicioso. La zona de mas alta densidad es Matasgordas (Parque

Nacional de Dofiana) con hasta 8 territorios ocupados/km’. La poblacion de individuos no
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reproductores se concentra en dormideros que pueden ser estables (se mantienen durante toda
la estacion reproductora) o de corta duracion (dias), cuya formacion depende en gran medida
de la aparicion de una fuente de alimento. Existen un total de 6 dormideros mas o menos
permanentes distribuidos por el area de estudio, en los cuales se concentran unos 400-500

individuos.
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AREA DE ESTUDIO

Doiiana y su entorno

Situacion geogrdfica

El estudio se ha realizado en la cdmarca de Doifiana (en total mas de 100000 ha) (Fig.1). Esta
amplia zona se encuentra emplazﬁda en él Suroeste de la Peninsula Ibérica (62 12'-62 40' de
longitud Oeste y 362 48'-37° 20' de longitud Norte) principalmente enmarcada entre las provincias
de Huelva y Sevilla y entre el Océano Atlantico y la desembocadura del rio Guadalquivir. Una
pequefia fraccion de esta area esta sitﬁada en la provincia de Cadiz, en la margen izquierda del rio

Guadalquivir, junto a San Lucar de Barrameda.

Climatologia

El clima de la zona es de tipo mediterraneo subhimedo con influencia atlantica. Las
precipitaciones se concentran en su 80-90% entre los meses de noviembre y abril oscilando entre
los 500 y 600 mm anuales. Durante los afios en que se realizé de forma mas intensiva el marcaje
y seguimiento de los milanos negros (1981-1997) la media anual rond6 los 540 mm, presentando
fuertes oscilaciones interanuales (252-1032 mm.). Gracias a la proximidad del Océano Atlantico
y a la formacion de una gran masa de agua en el interior, la marisma, las temperaturas no llegan
a ser extremas. Los inviernos son templados y los veranos calurosos. Las temperaturas medias
minimas se alcanzan durante los meses de enero y diciembre (9°-11°C) y las maximas en los meses
de julio y agosto, con medias entre 23.4'C y 23.6'C. Durante los afios de estudio, en los meses que
se desarrolla la reproducciéﬁ del milano negro, las temperaturas medias mensuales oscilaron entre

los 13.71°C en marzo y los 23.2 °C de agosto.
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FIGURA 1. Representacion del area de Estudio de Dofiana y su Entorno con las zonas de
proteccion y poblaciones humanas. En punteado aparecen las zonas de matorral y pinares, donde
se encuentran ubicados los territorios de los milanos negros, las mayores densidades se alcanzan
en zonas arboladas cercanas a la marisma.
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Biotopos y vegetacion
Los tres biotopos principales presentes en el area de estudio son:  la marisma, el matorral o monte
mediterraneo (arenas estabilizadas) y los complejos dunares (ver entre otros, Allier et al. 1974,
Garcia Novo et al. 1975, Garcia Novo 1990). Las marismas constituyen un ecosistema con una
marcada estacionalidad, que se alimenta principalmente de la precipitacion directa durante el
invierno, de la descarga del manto freatico de las arenas y del aporte de agua que recibe de los
diferentes cafios y arroyos (Cota et al. 1977). Existen unas zonas de mayor altitud en la marisma
que no llegan nunca a inundarse y que se denominan “vetas”. El encharcamiento de la marisma al
final del verano es practicamente nulo; solo persiste agua libre en unas zonas denominadas los
“lucios”, habiéndose desecado por completo los cafios. La marisma se encuentra cubierta en su
mayor extension por vegetacion herbacea de Scirpus spp (Torres et al. 1977). Estas marismas
son de gran importanéia para los herbivoros principalmente durante el verano y para las aves
acuaticas invernantes y aquellas especies que, como el milano negro, se reproducen durante la
primavera y las utilizan como proveedoras importantes de alimento. El otro biotopo lo constituyen
los cotos o arenas estabilizadas sobre los cuiles se asienta el matorral mediterraneo (Halimium
spp., Cistus libanotis y Erica spp. principalmente), con alcornoques (Quercus suber) dispersos
y pinos pifioneros (Pinus pinea) formando bosquetes (Ramirez Diaz et al. 1977). En la zona de
contacto entre la marisma y la zona de arenas estabilizadas, sobre la que se asienta el matorral,
se extiende la zona conocida como “ecotono o vera", zona de gran riqueza faunistica. Es en esta
zona donde podemos encontrar una de las areas de reproduccion de milano negro mas densas
dentro de Dofiana. Por altimo, las dunas méviles costeras, situadas entre las arenas estabilizadas
y la playa. En el complejo dunar pueden distinguirse dos zonas: los frentes y las zonas
interdunares. La vegetacion de estas dunas esta representada por Ammophila arenaria, Corema
album, Juriiperus oxicedrus, Juniperus phoenicea y algunos pinares de pino pifionero, que en las

zonas mas bajas constituyen los denominados "corrales" (Garcia Novo et al. 1975a).



13

Si se desea mas detalle sobre el area de estudio veanse las referencias citadas arriba, asi
como Valverde (1958), Merino et al. 1976, Merino et al. 1981, Rogers y Myers 1980, Figueroa
y Merino 1979, Sancho et al. 1981).

Grado de proteccion

El area de estudio se puede dividir segin el grado de conservacion o en sentido opuesto a la
transformacion a la que se encuentra sometida. De mayor a menor grado de proteccion se
encuentran la Reserva Biologica de Doiiana, el Parque Nacional de Dofiana, el Parque Natural de
Doiiana y las fincas colindantes, situadas todas ellas en el area de Dofiana.

La Reserva Bioldgica de Doiiana ocupa una extension de 7600 ha y fue declarada como
tal en 1964. En ella estan presentes los tres grandes biotopos o complejos ecologicos expuestos
en el .a‘partado dé Biotopos y Veéﬂacién, y el grado de perturbacion es bajo si se compara con
el resto de 1a§ zonas. El Parque Nacional de Dofiana, cuenta con una extension de 50720 hay
fue declarado como tal en 1969. En 1981 adquiere mayor relevancia en el ambito internacional
cuando se le concede la categoria de Reserva de la Biosfera del programa MAB de la UNESCO.
En torno al Parque y discontinuamente se extiende el Parque Natural de Dofiana, zona de
proteccion creada en 1989 y que cuenta con una superficie de 54200 ha. El Parque Natural de
Dofiana, que se extiende principalmente por la zona noroeste del area de estudio, esta ocupado
principalmente por grandes plantaciones de pino pifionero asentadas sobre arenas estabilizadas,
mientras que la representacion del matorral es escasa y las zonas dunares son inexistentes. La
extension de marisma dentro del Parque Natural se caracteriza por un elevado grado de
humanizacién, encontrandose en la actualidad muy transformada (arrozales, drenaje para
pastizales menos inundables, etc.). Algunas de las fincas que integran la zona del Parque Namral
son también de gran importancia para la reproduccion del milano negro.

El resto del area de estudio no cuenta con ninguna figura de proteccion y esta constituida
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por un mosaico de tierras de cultivo y zonas forestales con plantaciones de pinos pifioneros. Aqui
la vegetacion bien conservada esta poco representada, quedando solo pequefias islas, como puede
ser el caso de algunos pinares o bosquetes de ribera en las orillas de algunos arroyos. Estas fincas
son también de gran importancia para el milano negro, tanto desde el punto de vista de lugares de
nidificacion como de zonas de alimentacién. Algunos de los dormideros comunales de la especie
estan ubicados en estas areas.

Para mas informacion sobre las transformaciones producidas en los ecosistemas del area
de estudio y el estado actual de los mismos, pueden consultare entre otros a Granados Corona et
al. (1987), Merino y Merino (1988), Gallego Fernandez y Garcia Novo (1992), Garcia Novo
(1994), Fernandez Alés et al. (1995).

Otras dreas prospectadas

Los procesos dispersivos podrian dar lugar a que los individuos anillados en el area de Dofiana se
asentaran en localidades alejadas de la misma. De este modo, para valorar la importancia de la
dispersion lejana, se inspeccionaron zonas alejadas del area de estudio principal a lo largo de toda
la Peninsula Ibérica (Espaifia y Portugal) y Marruecos. Los recorridos por estas zonas se hicieron
con un vehiculo, siempre a velocidad reducida para intentar localizar ejemplares y micleos de
milano negro. En el vehiculo viajaban dos personas; en el caso de localizar algin individuo se
utiliz un telescopio y un adaptador de ventanilla para observar las patas con el fin de determinar
si llevaban algun tipo de anilla y si era asi leerla. Las zonas prospectadas pueden observarse en

la Fig.2. Sus caracteristicas son:

1.- Alava.- Aqui la especie es relativamente comun, estimandose unas 155 parejas

reproductoras en la mitad norte de Alava (Martinez et al. 1995), que es la zona con mayor

densidad de individuos dentro de la Comunidad Auténoma del Pais Vasco. En Alava ocupa la
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zona subcantabrica, con un niicleo principal en la periferia de los pantanos ubicados en el norte

de la llanada alavesa y una poblacién que se asienta en las cuencas que vierten directamente al rio

Ebro (Alvarez et al. 1985). En estos lugares puede agruparse para nidificar en pequefias colonias.
2.- Navarra. Se llevaron a cabo prospecciones en la Montafia Media de Navarra y en la

zona de la Ribera del Ebro (sotos fluviales) y Bardenas Reales (bosquetes de pinos). En ellas
existen importantes poblaciones nidificantes de milano negro (probablemente mas de 500 parejas,
D.Campi6n com.pers.). Ademas, existen importantes concentraciones de varios cientos de
ejemplares no reproductores que forman dormideros comunales en las cercanias de muladares y
basureros (ver Ceballos y Donazar 1990, Donazar et al. 1996, como descripcién de estos
enclaves).

3.- Aragon. Bésicamente se prospect6 el Valle del Ebro, incluyendo parte de las
pfovinciaé de Zaragoza, Huesca y Teruel. La especie es un nidificante comun a lo largo de la
Ribera del Ebro y en menor medida de sus afluentes, sierras aledafias como Alcubierre, o
pequefias manchas de pinares o sabinares como La Retuerta de Pina o Montes de Castejon.
Existen también grandes concentraciones de individuos no reproductores (> 700 individuos) en
torno a basureros y muladares que dependen principalmente de los restos de granjas de pollos
como fuente de alimento.

4.- Madrid. La localizacién de milanos marcados se llevo a cabo en el sureste de la
provincia. Unas 50 parejas reproductoras nidifican en cortados fluviales y sotos de las riberas de
los rios Jarama y Manzanares. Ademas, en el basurero de Madrid se congrega una poblacion no
reproductora de 80-300 ejemplares (para mas detalles sobre esta poblacion, ver Blanco 1994,
1997).

5.- Toledo. Se visitaron extensas dehesas en el norte de la provincia, ocupadas por parejas
reproductoras de milano negro, asi como el basurero de Oropesa.

6.- Segovia. Se prospecto principalmente el dormidero postnupcial formado en el
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FIGURA 2. Representacion de las zonas prospectadas en la Peninsula Ibérica y Marruecos para
la deteccion de dispersantes lejanos de milano negro procedentes del area de Dofiana. El tamafio
de los puntos indica el distinto niimero de individuos que se controlaron en cada zona para ver si
llevaban o no anillas de PVC. En sombreado se representa el 4rea de distribucion de la especie en
la Peninsula Ibérica. La trama inferior representa el area de Dofiana.
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basurero de la ciudad de Segovia, donde pueden llegar a concentrarse mas de 1000 individuos.
También se visito un dormidero de menor tamaiio situado en Campo Azalvaro, en el término
municipal del Espinar, cerca del limite con las provincias de Madrid y Avila.

7.- Extremadura. Se lievaron a cabo prospecciones a lo largo de toda la region, donde

existe una importante poblacion reproductora, asi como grandes dormideros comunales formados
por ejemplares no reproductores (aproximadamente 1000 ejemplares) siendo claramente la
especie mas abundante en Caceres que Badajoz. Se visitaron los principales niicleos reproductores
(ubicados en dehesas y pequefios pinares rodeados de cultivos cerealistas y pastos) todos los
basureros mas importantes (Caceres, Badajoz, La Serena) y los dormideros comunales en los
Llanos de Caceres.

8.- Ciudad real. Se recorrieron diversas areas donde la especie nidifica regularmente en
bosquetes y dehesas, aunque no formando grandes concentraciones, como es el caso del extenso
Valle de Alcudia y el Parque Nacional de Cabafieros. En el Valle de Alcudia, en la localidad de
Almodévar del Campo, se visit6 un dormidero formado en el basurero que albergo alrededor de
los 100 individuos. En Cabafieros se concentra igualmente un elevado nimero de ejemplares no
reproductores (100-150 individuos).

9.- Andalucia. En esta Comunidad las prospecciones se llevaron a cabo en las provincias
de Cordoba, Cadiz, Huelva y Sevilla. Se visitaron tanto zonas de concentracion de individuos no
reproductores, que en todos los casos estuvieron asociadas a basureros, asi como diversas
poblaciones de reproductores ubicadas en las sierras de Sevilla, Huelva y Cadiz. También se
hicieron recorridos a largo del valle del Guadalquivir, desde Sevilla hasta Jaén. Los basureros
visitados fueron principalmente Koénicas (provincia de Sevilla), Los Barrios (provincia de Cadiz)
y Dos Torres (provincia de Cordoba). En cada uno de ellos se lleg6 a detectar entre 100-200
individuos, dependiendo de la fecha de control.

10.-Portugal. Se realiz6 un recorrido partiendo de la zona fronteriza con Badajoz (Elvas)
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hacia Coimbra. Durante este recorrido pudimos detectar parejas reproductoras aisladas, pero
principalmente se controlaron dos grandes micleos reproductores y un dormidero comunal. El
primer micleo estaba situado en la Albufeira de Montargil y de Maranao en zonas de dehesas y
pequefios bosquetes, donde se localizaron unos 20 individuos reproductores. La otra zona ubicada
mas al norte es la denominada Choupal, a orillas del rio Mondego y en las afueras de Coimbra,
doﬁde nidifican mas de 100 parejas reproductoras. También alli se constituye un dormidero
postnupcial, contabilizaindose mas de 200 individuos.
| 11.- Marruecos. En este pais se hizo un extenso recorrido por la parte norte bordeando

la cordillera del Rif hasta llegar al Atlas medio. El tnico nicleo de individuos no reproductores
localizado fue de unas 12-15 aves en las inmediaciones de Ouezzane. En ninglin caso llegamos a
detectar micleos densos de individuos reproductores ni dormideros con grandes concentraciones.
Durante todo el recorrido se localizaron parejas aisladas al sur de Tetuan, en el pantano del rio
Hadjera, en las orillas del rio Lonkos, inmediaciones de Meknés (macizo de Moulay Idriss), en las
estribaciones norte del Atlas Medio, y en el Valle de Azrou. También se visito el basurero de
Tetuan en repetidas ocasiones, donde la presencia de individuos fue continua pero baja, alrededor

de 10 ejemplares.
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METODOS GENERALES

Captura y marcaje de individuos

Marcaje de pollos

El marcaje de milanos negros se inici6 en 1964 con el anillamiento de algunos pollos en la Reserva
Biologica de Doiiana. Inicialmenté se utilizaron exclusivamente anillas de metal (anillas de
aluminio con un cédigo numérico proporcionadas por ICONA). A partir de 1973, este
anillamiento con metal se hace extensivo a todos los pollos de milano negro nacidos en esta area
cada afio. En 1986 comienza la utilizacion de anillas de PVC en la Reserva Biologica marcandose
todos‘ los pollos a una edad corhprendida entre los 20-35 dias. Las anillas de PVC tienen un
codigo alfanumérico con tres caracteres, que se puede leer desde unos 300 metros con la ayuda
de un telescopio de 20-120x. A partir de 1986 también se empiezan a marcar con metal y PVC los
pollos nacidos en el resto del area de éstudio. A lo largo de todo el periodo de marcaje (1964-

1997) se han anillado un total de 2147 pollos solo con anillas de metal y 3342 con metal y PVC.

Marcaje de Adultos

Complementariamente al marcaje de pollos se hizo un esfuerzo por capturar y marcar con anillas
de metal y PVC individuos adultos, tanto reproductores como no reproductores e inmaduros. La
metodologia de captura empleada en cada caso fue diferente segiin el objetivo. Cuando nos
interesé capturar individuos reproductores concretos empleamos cepos acolchados (ver Travaini
et al. 1996) cebados con carrofia de pollo. Estos cepos se situaron en las cercanias del nido donde
estaba reproduciéndose el ‘individuo que queriamos capturar. Por otra parte, cuando el objefivo

fue capturar un gran nimero de individuos, ya fueran reproductores o no, se utilizaron redes de
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cohetes o cafiones, disparadas a distancia (Wildlife Materials Inc.) (Seccion de Anillamiento de
la EBD, 1988). Estas redes se colocaron unas veces en zonas con una alta densidad de parejas
reproductoras y otras en las proximidades de algun dormidero comunal. Para cebar estas trampas
se emplearon restos de pollo de granja, algun animal troceado que hubiera sido encontrado
muerto, o restos de mataderos de vacas y cerdos. El nimero de individuos que se capturé por este
método varié entre 3-45 por cada disparo. Un gran porcentaje de los individuos capturados
mediante estos métodos no portaban ningun tipo de anilla o marca; algunos de ellos que ya
habian sido marcados previamente como pollos con anillas de metal (desde 1964) fueron
marcados con anillas de PVC tras capturarlos. También se capturaron individuos ya marcados
como pollo y/o adultos con anillas de metal y PVC. Desde 1986 y hasta 1997, han sido
capturados y marcados con metal y PVC un total de 620 adultos.

En'la Figura 3 se puede observar la distribucion del mimero de individuos, adultos y pollos,

marcados a lo largo del periodo de estudio.

Control de individuos marcados

Localizacion de individuos reproductores marcados con PVC

A partir de 1981, y cada afio, en la Reserva Biologica se prospectaron todos los territorios de
milano negro para detectar cuales estaban ocupados por parejas reproductoras; esta actividad se
extendio al resto del area de estudio a partir del afio 1991. De 1989 en adelante en la Reserva
Biologica, y a partir de 1992 en el resto del 4rea de estudio, una vez determinados los territorios
ocupados, se visitaron todos ellos con el fin de identificar a los individuos y ver si estos portaban
o no anillas de PVC. En el caso de que alguno de los miembros de la pareja instalada en el
territorio estuviese marcado con PVC, se realizaron tantas visitas como fueron necesarias hasta

conseguir leer el codigo de dicha anilla con la ayuda del telescopio. De esta forma, hasta 1997 se
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obtuvieron un total 862 observaciones de individuos reproductores marcados con PVC
correspondietes a 422 individuos distintos.

Cada lectura de PVC proporcion6 también informacién sobre la edad del individuo, lugar
exacto de nacimiento, quienes fueron sus padres en caso de que éstos también llevaran PVC, edad
y experiencia reproductora de los mismos y niimero de hermanos que tuvo. Estas variables fueron

utilizadas posteriormente en diferentes analisis realizados en la presente Tesis.

Control de individuos no reproductores en dormideros

A partir de 1992 se empezaron a controlar todos los dormideros comunales existentes en el area
de estudio. Como se ha mencionado anteriormente, algunos de estos dormideros no fueron
permanentes a lo largo del periodo reproductor, sino estrechamente dependientes de fuentes
* puntuales de alimento, de modo que tras la desaparicion de éstas dejaron de existir. Seis de los
dormideros fueron més o menos estables a lo largo de los afios y del periodo reproductor, aunque
el nimero de individuos que se concentré en cada uno de ellos vari6 enormemente de unos dias
a otros (desde unos pocos individuos hasta mas de 400). Estos seis grandes dormideros
estuvieron situados en los pinares de Marismillas (extremo Sur del Parque Nacional), Pinar de
Monte Algaida (margen derecha de la desembocadura del Guadalquivir), eucaliptos del Puntal
(situado justo en la transicion entre los cotos y el sistema dunar, en el borde de la marisma),
eucaliptos de Hatobarrera (situado en el limite Norte de la Reserva Biologica en el ecotono de la
Vera), alcornocal de Matasgordas (finca situada en el extremo Norte del Parque Nacional) y
fresneda del Vicioso (en la finca del Coto del Rey, Parque Natural de Dofiana). Otro dormidero
que se suele formar Unicamente al final del periodo reproductor pero que alberga un gran nimero
de individuos, es el situado en el pinar de la Juncosilla, finca situada en el noreste del Parque
Nacional (término municipal de Villamanrique de la Condesa)(Fig. 1).

Los seis dormideros permanentes fueron visitados dos veces por semana. Aquellos que se
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formaron esporadicamente solo se visitaron en el caso de detectarse su formacion. Las visitas se
realizaron desde tres horas antes de la puesta de sol y hasta que la oscuridad impedia la lectura a
distancia de las anillas. Los datos recogidos en cada visita fueron: nimero total de individuos
concentrados en el dormidero, niumero de ellos marcados con PVC, y, siempre que fue posible,
los codigos de las anillas. Durante los seis afios que se controlaron estos dormideros se recogieron
un total de 1034 observaciones de individuos marcados con PVC que correspondieron a 509

individuos distintos.

Registro de individuos mediante observaciones en carrofias

En algunos puntos del area de estudio, principalmente en la zona del Parque Natural, predominan
las zonas de pinares espesos (por ejemplo, pinar de la Juncosilla, pinar de los Pé4jaros, pinar de la
Matanza, Pinar de Majada Real, Pinar de Montalgaida). En ellos la detectabilidad de los rﬁilanos
reproductores se hace dificil debido a la poca visibilidad existente, y la lectura de anillas de PVC
es practicamente imposible. Ante esta dificultad, decidimos realizar las lecturas de anillas
atrayendo a los individuos mediante la colocacién de carrofias. El procedimiento fue ubicar
carrofias en una zona abierta, lo mas cercana posible al nicleo reproductor, y observar desde un
escondite situado a una distancia comprendida entre 50-100 m del punto donde se habia
depositado la carrofia. Para asegurarnos de que los individuos controlados que llevaban PVC no
fueran individuos no reproductores, divagantes que fueron atraidos por la fuente de comida,
siempre se cebd al menos 3 veces en el mismo sitio, con poca cantidad de alimento y dejando un
intervalo de una semana de tiempo entre dos cebas consecutivas. Posteriormente, a algunos de
los individuos controlados por este procedimiento se les pudo localizar el territorio exacto que
ocupaban, pero para muchos de ellos solo pudimos obtener informacion de la zona donde se
reproducian y no de donde estaba ubicado exactamente su nido.

En la Fig. 4 se puede observar la evolucion en la lectura de individuos marcados con anillas
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de PVC durante el periodo de estudio.

Registro de parametros reproductores

A partir de 1981, en la Reserva Biologica de Dofiana se control6 la reproduccion de los individuos
en todos los nidos ocupados de esta zona. En el resto del area de estudio este control se llevo a
cabo para aquellas parejas en las que al menos uno de los adultos estuvo marcado con anilla de
PVC. Cadé uno de los nidos se visit6 al menos tres veces a lo largo del periodo reproductor con
el fin de determinar el tamafio de puesta, el mimero de pollos nacidos y de pollos volados. A una
edad comprendida entre los 23-30 dias los pollos fueron capturados en los nidos y se marcaron
con anillas de metal y de PVC; al mismo tiempo se pesaron con balanzas cuya precision fue de 10
8> Y setomo la longitud de la séptima primaria (en mm). Tanto la edad de los pollos en el
momento del anillamiento como las fechas de puesta y nacimiento se estimaron basandonos en
una regresion linear entre la longitud de la séptima primaria y la edad. Esta regresion ﬁ.lé descrita
por Viiiuela y Bustamante (1992) en base a pollos de edad conocida. En las visitas a los nidos se
registraron las sefiales de predacion sobre huevos o pollos: huevos o pollos parcialmente
depredados recientemente, sefiales de garras de mamiferos en el tronco o ramas del arbol, cuenco
del nido revuelto, etc. Los predadores mas frecuentes de huevos o pollos de milano negro en esta
poblacion son el lince (Lynx pardina) y 1a gineta (Genetta genetta), y con menor frecuencia el
aguila imperial (Aquila adalberti). Las dos especies de mamiferos tienen habitos nocturnos, con
lo cuadl podrian también predar individuos adultos en los nidos. Paralelamente se recogio
informacion sobre la alimentacion de los milanos a través de los restos encontrados en los nidos,

aunque estos datos no han sido analizados en este trabajo.
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FIGURA 3: Numero de milanos negros anillados con metal y metal-PVC
durante el periodo de seguimiento de la poblacion en Dofiana.
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FIGURA 4. Numero de lecturas de anillas de PVC y el total de individuos
distintos a los que correspondieron desde el comienzo del seguimiento de
de milanos negros marcados con PVC en el area de Dofiana.
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Sexado por comportamiento copulatorio y técnicas moleculares

El milano negro es una especie que presenta un leve dimorfismo sexual en cuanto a la talla, e
inexistente en la coloracion, por lo cual machos y hembras son externamente indistinguibles. Fry

(1983) enumerd cinco técnicas que se han usado para sexar especies de aves monomorficas:

examen de las gonadas utilizando laparoscopia o laparotomia, analisis de hormonas sexuales,

determinaci6n del cariotipo para identificar los cromosomas sexuales, utilizacion de marcadores
especificos del cromosoma femenino de las aves (W) y observacion de comportamientos diferentes

en machos y hembras.

En el caso del Milano negro, a partir de 1992 se pusieron en marcha dos metodologias
diferentes para determinar el sexo del mayor mimero posible de individuos, principalmente de

aquellos marcad_os con PVC:

Observacion del comportamiento copulatorio

Durante toda la estacion reproductora, pero principalmente en el periodo comprendido entre
primeros de marzo y finales de abril, se realizaron observaciones de comportamiento en aquellos
territorios en los que al menos uno de los adultos estaba marcado con PVCy no conociamos su
sexo. Dependiendo de la naturaleza del terreno, en unos casos las observaciones se hicieron desde
el coche y en otros colocando un escondite a una distancia de 100-200 m del nido. Durante el
periodo de copulas cada territorio se visito tantas veces como fue necesario hasta que coincidieron
las circunstancias de observar una copula y leer al mismo tiempo la anilla del individuo (o
individuos) para poder asignarle el sexo correspondiente. Siempre se dejo un periodo de al menos
dos dias entre dos sesiones de observacion consecutivas en el mismo territorio. Durante las
observaciones se tomaron todo tipo de datos relacionados con comportamiento de la pareja
(intrusiones, defensa del nido, periodo de estancia de cada individuo en el nido, duracion de la

copula, si fue exitosa 0 no...), aunque para el presente estudio esta informacion no ha sido
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utilizada. Finalmente, por este procedimiento conseguimos sexar un total de 171 individuos

marcados con PVC (90 machos y 81 hembras).

Desarrollo de técnicas moleculares

A partir de 1994 se tomaron muestras de sangre de todos los individuos capturados mediante las
metodologias expuestas anteriormente (apartado de Captura y Marcaje de Individuos). De cada
individuo se tomé una muestra de 2 ml de sangre. Durante 1996 y 1997 se procesaron las muestras
con el fin de sexar a los individuos utilizando una técnica molecular basado en el ADN. Al
contrario que en mamiferos, en las aves los machos tienen dos cromosomas sexuales idénticos
(ZZ), mientras que las hembras son heterogaméticas (ZW) (Lessells y Mateman 1996). De esta
forma las secuencias de ADN del cromosoma W pueden ser exclusivas de las hembras. El
deteﬁninar la secuencia adecuada hasta ahora no era facil, pero Griffiths et al. (1996) describieron
un gen (CDH-W) que aparentemente se encuentra en el cromosoma W de todas las hembras en
aves, exceptuando las avestruces y especies relacionadas. Esta técnica fue puesta a punto en el
laboratorio de la Estacion Biologica de Dofiana en 1996 y testada por Juan José Negro y José
Antonio Godoy para el milano negro. Esa testificacion se hizo en base al contraste de los
resultados obtenidos frente a individuos cuyo sexo habia sido previamente determinado mediante
comportamiento copulatorio. En todos los casos €l sexo asignado a los individuos siguiendo las
dos metodologias coincidi6. El proceso molecular seguido en el laboratorio es largo y laborioso

y no es éste el lugar para extenderse sobre €l (para mas informacion vease Griffiths et al. 1996).

Recopilacién de anillamientos y recuperaciones de individuos

marcados con metal dentro y fuera de Doiiana

En estudios de dispersion es frecuente encontrar trabajos en los que posiblemente exista un sesgo

en los resultados debido tanto a las limitaciones en la extension del area de estudio como a la
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metodologia de marcaje y control de los individuos empleada (ver revision en Moore y Dolbeer
1989, Koénig et al. 1996). En nuestro estudio se tomaron dos medidas con el fin de evitar estos
sesgos. En primer lugar, y como se especifica en otro apartado (ver Area de Estudio, otras areas
prospectadas) se visitaron zonas a distancias mayores que la distancia maxima de dispersion natal
y reproductiva detectadas en esta poblacion (40 km). En segundo lugar, para evaluar el efecto y
el sésgo que pudiera derivarse de los planteamientos del presente estudio, intentamos comparar
los resultados obtenidos usando los métodos descritos anteriormente con aquéllos obtenidos
siguiendo una metodologia mucho mas azarosa. Con este fin se recopilaron todos los
anillamientos y recuperaciones de milanos negros realizados con anillas de metal en Espafia. Estos
datos fueron proporcionados por la Oficina de Anillamiento del I.C.O.N.A. Para los analisis de
dispersion unicamente se consideraron aquellos individuos que fueron recuperados entre el 16 de
abril y el 30 de junio, para asegurar que no fueron individuos en periodo de migracion. Siempre
que nos fue viable contactamos directamente con la persona que habia comunicado la recuperacion
con ¢l fin de confirmar que se trataba de un ejemplar fresco (encontrado muerto recientemente).
El estatus reproductor de los individuos recuperados fue asignado teniendo en cuenta la edad de
los mismos y basandonos en los conocimientos que tenemos sobre la edad de la primera
reproduccion en esta especie (autores inédito); de este modo todos los individuos con mas de 3

afios se clasificaron como reproductores.

Delimitacion y calidad de los territorios

Los limites de los territorios de reproduccion se definieron situando todos los arboles que fueron
ocupados alguna vez durante el periodo de estudio sobre un mapa 1:10000 de la zona. Se usaron
dos criterios para definir un territorio: a) Las parejas nidificantes de milano negro defienden un
area alrededor del nido de aproximadamente 3 ha (Bustamante e Hiraldo 1993, autores inédito);

siendo asi, todos los arboles que se agruparon en un mismo territorio deben estar a una distancia
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maxima de 100 m entre si. b)Arboles ocupados simultaneamente en el mismo afio por diferentes
parejas de milanos negros se asignaron a distintos territorios.

Habitualmente, la calidad de los territorios en aves se ha medido utilizando dos grupos
diferentes de variables, por un lado aquellas que indican caracteristicas fisicas del habitat (e.g. Tye
1992), y por otro las relacionadas con parémetros i‘eproducfores (ver p.e.j,. Montalvo y Potti
1992). Como se ha indicado anteriormente, el milano negro es una especie que llega a
reproducirse de forma semicolonial y explota areas de campeo comunales (Valverde 1967, Veiga
¢ Hiraldo 1990). Sin embargo, su éxito reproductor se ve muy influenciado por la disponibilidad
de alimento que existe dentro de las pequefias areas que defienden alrededor del nido (Vifiuela
y Veiga 1992, Vifiuela et al. 1994). En total hemos elegido seis variables relacionadas con
parametros reproductores para cuantificar la calidad de los territorios (Tabla 1). Estas variables
evaluan diferentes componentes de la calidad del territorio: su atractivo (que implica mayor
probabilidad de ocupacién), disponibilidad de recursos en las proximidades del mismo, habilidades
competitivas de ios ocupantes y riesgo de predacion. Debido a que es posible que algunas de las
variables elegidas covariaran, intentamos simplificar su nimero realizando previamente un Analisis
de Componentes Principales (ACP) aplicando la rotacion VARIMAX (Pielou 1984). Este analisis
se realizo en base a 84 territorios después de normalizar las variables mediante una ecuacion
logaritmica. Se obtuvieron dos ejes con autovalores mayores de 1, que absorbieron el 69.4% de
la varianza (Tabla 2). El factor I (51.2% de la varianza) separ6 claramente dos grupos de
variables. Dos variables aparecieron aisladas alrededor del origen de coordenadas: porcentaje de
afios de ocupacion y porcentaje de afios con predacion. Las otras cuatro variables presentaron
posiciones cercanas entre si: productividad sin predacion, productividad global, tasa de vuelo y
porcentaje de afios con éxito reproductor. En base a estos resultados las dos tltimas variables no
se consideraron en analisis posteriores puesto que como se ha visto, estaban fuertemente
asociadas con otras variables en la zona positiva del Eje 1 y mostraron bajos factores de carga

(Tabla 2).
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TABLA 1. Variables relacionadas con el éxito reproductor utilizadas en la evaluacién de la calidad
de los territorios. * Variables que no se consideraron en los analisis posteriores tras conocer los
resultados del Analisis de Componentes Principales

% DE ANOS CON PREDACION: Afios con predacion sobre el total de intentos reproductores
en el territorio. _ _

PRODUCTIVIDAD GLOBAL: Nimero total de pollos volados dividido entre el total de intentos
reproductores en el territorio.

PRODUCTIVIDAD SIN PREDACION: Similar a la variable anterior, pero excluyendo en su
calculo los afios en los cuales hubo predacion.

% DE ANOS DE OCUPACION: Afios en los que el territorio se ocup6 sobre el total de afios
controlado.

TASA DE VUELO(*): Numero medio de pollos que volaron calculado a partir de los afios en que
hubo éxito reproductor (excluyendo los afios de fracaso).

% DE ANOS CON EXITO(*): Afios de éxito (considerando como éxito que al menos un pollo
volara) dividido por el nimero total de afios de controlado. A

TABLA 2. Analisis de Componentes Principales con variables de calidad del territorio. Las
correlaciones entre factores y variables con alta significacion (P<0.001) se indican por *.

VARIABLE FACTOR1 FACTOR 11
% de afios con predacion -0.320 0.705*
Productividad sin predacion 0.916* 0.117
Productividad global 0.967* -0.062

% de afios de ocupacion 0.332 0.697*
Tasa de vuelo 0.741* 0.115

% de afios con éxito reproductor 0.732* -0.280
Autovalores , 3.076 1.090

% Varianza 51.22 18.21

Varianza acum. 5122 69.43
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Localizacion de los territorios y medida de distancias

Cada afio se tomaron las coordenadas para todos los territorios ocupados en los que al menos uno
de los individuos ocupantes estuviera marcado con PVC. En todos los casos se considero al nido
ocupado como la posicion de referencia del territorio. Para tomar las coordenadas se utilizé un
Sistema de Localizacion Geografica,"GPS75 Personal Navigator™ ". Usando esta metodologia
obtuvimos la localizacion de cada nido ocupado con un error menor o igual a 25 metros. Se cre6
un fichero tipo GARMIN PCXS donde se registraron todas las coordenadas de los territorios
controlados cada afio. A partir de estas coordenadas y disefiando distintos programas en
FOXPRO 2.5 se calcularon en cada caso tanto las distancias de dispersion natal como
reproductiva. La primera se consideré como la linea recta (m) entre el lugar de nacimiento y el de
la primera reproduccion del individuo; en el caso de la dispersion reproductiva fue la linea recta
(m) comprendida entre los territorios de ~d§s reproducciones sucesivas del mismo individuo

siempre que hubiera cambio de territorio.

Almacenamiento de los datos y tratamiento estadistico

Como base de almacenamiento de datos se utilizaron los programas EXCEL 7.0 y GARMIN
PCX5 2.01. Los analisis estadisticos se han realizado con los programas STATISTICA 4.5,
SURGE 4.2 (analisis de supervivencia) y un programa para Modelos Lineares Generalizados
(GLIM).

En los analisis univariantes se aplicaron tests no paramétricos, ya que tanto las distancias
de dispersion natal como reproductiva mostraron distribuciones que no se ajustaban a la normal
(Siegel y Castellan 1988). Por esta razon, para los valores descriptivos de estas variables se indican
las medianas y no las medias de sus valores. Los tests de Chi-cuadrado (%°) se realizaron en todos
los casos aplicando la Correccion de Yates).

Los Modelos Lineares Generalizados han sido aplicados en todos los capitulos de la Tesis,
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por lo que parece conveniente proceder a explicar aqui brevemente cuales son sus caracteristicas.
Los GLM permiten explorar un gran nimero de relaciones matematicas entre la variable
dependiente y las variables independientes. En estos modelos existen tres componentes principales:
un predictor lineal, una funcién de error y una funcion de enlace. El predictor lineal (LP) se define
como la suma de los efectos de las variables independientes (o variables predictoras) de la forma
siguiente, LP=a + bx, + ¢x, + ....., donde a, b, ¢, ... son parametros que han de ser estimados de
las observaciones y Xx,, X,, ... son las variables independientes. Estos parametros determinan el
efecto de las variables independientes sobre LP.

La funcion de error depende de la naturaleza de los datos. En este trabajo, en los casos que
la variable dependiente fue de respuesta binomial (0 6 1, como sobrevivir o no, dispersarse 0 no)
se tom6 una distribucion binomial del error. En aquellos casos en que se trataba de una variable
continua, la distribucién de error aplicada fue la normal, previa normalizacion de la variable
distancia de dispersion natal y reproductiva mediante transformacion logaritmica de las mismas.

| La funcién de enlace relaciona el valor medio de la variable dependiente con su predictor
linear. Existen diferentes funciones de enlace segun la distribucion del error. La funcion de enlace
mas apropiada es aquella que haga que la “deviance” residual del modelo sea menor. En los
modelos realizados en esta Tesis se han utilizado funciones de enlace logisticas, cuando la
distribucion del error fue binomial, y funciones de enlace de identidad cuando la distribucion del
error fue normal.

Con anterioridad a la elaboracion de los modelos, en cada caso se representaron
graficamente las relaciones entre cada una de las variables independientes y la dependiente. Con
ello pudimos ver si las graficas sugerian algin efecto de la variable independiente y si la respuesta
era lineal o de otro tipo, asi como si era recomendable alguna transformacion de la variable
independiente.

Ajustamos cada una de las variables independientes a las observaciones utilizando el

programa GLIM (Baker y Nelder 1978) siguiendo una modificacion de un procedimiento
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tradicional de ajuste por pasos. La significacion de cada variable se testé sucesivamente de forma
independiente. La variable que contribuia a una mayor reduccion significativa de la “deviance”
respecto al modelo nulo era seleccionada e incluida en el modelo. Una vez hecho esto, se testo si
la inclusion de una segunda variable mejoraba el modelo significativamente. La significacion de
cada variable se decidié utilizando un nivel del 5%.

Recientemente se han criticado los procedimientos de ajuste por pasos automaticos que
proporcionan algunos programas estadisticos, ya que no necesariamente seleccionan las variables
mas influyentes dentro de un subconjunto de variables (James y McCulloch 1990). Nuestra
modificacion de un procedimiento de modelado por pasos incluye testar los modelos alternativos
derivados de afiadir al menos la segunda y la tercera variable mas significativas, en vez de,
unicamente y en primer lugar, la mas significativa en cada uno de los pasos. Este procedimiento
de Inclusion por Pasos Ramificado (Doﬁézar et al. 1993, Bustamante 1997) produce
eventualmente un conjunto de modeIos alternativos distintos o converge en un inico modelo o
conjunto de modelos de los que cabe derivar las mismas relaciones causales.

Las especificaciones sobre el tipo de analisis estadistico, de GLM y variables utilizadas en
cada caso se explican en los apartados de material y método de cada capitulo concreto. En algunas
tablas también se incluyen aclaraciones en este sentido. Los tamafios de muestra no son constantes
en todos los analisis, ya que eventualmente no se dispuso de informacion sobre todas las variables

para algunos individuos.
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Introduccion

Durante los ultimos afios se ha despertado un creciente interés por el conocimiento de las
tasas de supervivencia en vertebrados. Muchos de los trabajos realizados se basan en
informacion de captura-recaptura tratadab posteriormente mediante programas que evalian el
efecto derivado de la irregularidad en la deteccion de los individuos vivos (Lebreton et al.
1992). La mayor parte de estos estudios son meramente descriptivos y/o estan enfocados a
la obtencién de informacion que luego puede ser utilizada en la elaboracion de modelos
demograficos para las especies en cuestion (Weimerskirch et al. 1987, Iverson 1991, Ferreras
et al. 1992, Sarrazin et al. 1994, Bowman et al. 1995, Gould y Fuller 1995, Amold y Clark
1996, Hiraldo et al. 1996, Chapdelaine 1997, Newton et al. 1997, Kelly et al. 1998, Gaona et
al. in press.).

En general, para la correcta interpretacion de los fenomenos dispersivos, de sus causas
y de sus consecuencias, es necesario disponer de informacion basica acerca de determinados
parametros biologicos de las poblaciones objeto de estudio. El presente capitulo hace
referencia a uno de ellos: la supervivencia. Nuestros objetivos fueron determinar las tasas de
supervivencia juvenil y adulta en la poblacion de milanos negros del area de Doiiana asi como
los factores que las condicionan y que determinan su variabilidad a nivel individual. La utilidad
de disponer de este tipo de informacion a la hora de interpretar los resultados derivados de
la dispersion natal y reproductiva reside en varios puntos.

En primer lugar, los estudios acerca de procesos dispersivos suelen adolecer de
defectos metodolégicos asociados al hecho, frecuente en muchos trabajos publicados, de que
las areas de estudio suelen ser de menor tamafio que las areas abarcadas por los individuos

siguiendo sus procesos de dispersion. En consecuencia, una indeterminada proporcion de
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dispersantes lejanos escapa a la observacion del investigador, se infravaloran las distancias de
dispersion y se obvian los condicionantes que determinan los movimientos de largo alcance
(Baker et al. 1995, Koénig et al. 1996). También es frecuente que muchos trabajos de
dispersion carezcan de datos sobre tasas de supervivencia de los individuos en la poblacion
estudiada (ver entre otras, Newton y Marquis§ 1982, Delestrade et al. 1996, Julliar et al. 1996,
Verhulst et al. 1997) o que en caso de conocerse, éstos sean muy bajas (ver entre otros,
Korpimiki 1987, Tyler et al. 1990,> Collister y De Smet 1997) de modo que la interpretacion
de las causas y consecuencias de la dispersion tiene que ser tratada con suma cautela. Si se
dispone de una estima correcta de las tasas de supervivencia en las etapas preadulta y adulta
es posible estimar, mediante comparacion entre estas tasas y las que se conozcan para otras
poblaciones de la especie o especies afines, si se esta dejando de controlar a una fraccion de
los dispersantes; es decir, si existe emigracion ﬁxera del area de estudio, y cual es la magnitud
de la misma. - |

En segundo lugar, un aspecto clave dentro de los procesos dispersivos es la
disponibilidad de territorios vacantes para reproducirse y la presencia de competidores. La
influencia sobre la dispersion de factores que determinan competencia intraespecifica, tales
como la densidad de individuos en la poblacion, disponibilidad de lugares de nidificacion y
alimento y la disponibilidad de individuos para emparejarse, ha sido demostrada en muchos
trabajos (Greenwood et al. 1979, Dobson y Jones 1985, Arcese 1989, Nilsson 1989,
Korpimaki 1993, Weatherhead y Forbes 1994, Negro et al. 1996, Wiklund 1996).
Centrandonos en el caso concreto de los lugares de nidificacion, puede argumentarse que
cuanto menor sea la probabilidad de que aparezca un territorio vacante y cuanto mayor sea
el nimero de individuos que compiten por él menor sera la probabilidad de que un ave se
integre como reproductora en su rea natal. El conocimiento de las tasas de supervivencia |
adulta (que se relacionan con la probabilidad de que se genere un territorio vacante) y juvenil
(que determina el nimero de competidores) favorece la interpretacion de los resultados

obtenidos en los estudios de dispersion.



37

Por otro lado, cabe la posibilidad de que la productividad y las tasas de supervivencia
varien en funcioén de determinados parametros asociados a muy diversas causas (ambientales,
humanas, etc.). La bibliografia existente al respecto para otras especies de aves es muy extensa
y pone de manifiesto la sensibilidad de las tasas de supervivencia ante factores como la
climatologia, calidad del habitat, condicién ﬁsica del individuo, disponibilidad de alimento y,
en el caso de las tasas preadultas, la fecha de nacimiento y el tamafio de la puesta o pollada a
la que pertenece el individuo (ver p.e.g: Croxall et al. 1990, Aebischer y Wauless 1992,
Newton et al. 1993, Kanyamibwa et al. 1993, Ormerod y Tyler 1993, Tolonen y Korpimiki
1993, Harris et al. 1994, Peach et al. 1994, Sedinger et al. 1995, Szép 1995, Cézilly et al.
1996, Etheridge et al. 1997). Estas variaciones potenciales deben ser tenidas en cuenta ya que
pueden generar una heterogeneidad éspacial y temporal en la presencia de competidores y la
disponibilidad de territorios vacantes con lo cjue la probabilidad de asentamiento en el area
natal puede ser variable.

Adicionalmente, el célculo de las tasas de supervivencia adulta y preadulta y de los
factores que las condicionan es imprescindible para poder estimar los costos derivados de la
instalacion de los individuos dispersantes en un territorio determinado. Desde el momento que
la supervivencia adulta y la preadulta pueden estar modeladas por factores ambientales que
operan a nivel local es evidente que el nimero de afios que un individuo puede reproducirse
y el nimero de sus descendientes que pasaran a la generacion siguiente se encuentran
estrechamente relacionados con las probabilidades de supervivencia adulta y juvenil. En base
a estos planteamientos, y como podra verse en el apartado de Consecuencias del capitulo de
Dispersion Natal, el conocimiento de las tasas de supervivencia nos ha permitido calcular la
eficacia reproductiva de los individuos a lo largo de la vida en funcién del lugar de
asentamiento y analizar la influencia de las distancias de dispersion sobre dicha eficacia |
reproductiva.

Para finalizar, es interesante recalcar que el conocimiento de las tasas de supervivencia

del milano negro en Dofiana y de los factores que las regulan puede ser de gran interés en la
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toma de decisiones de manejo y conservacion. Aunque la especie objeto de estudio en estos
momentos no se encuentra amenazada, los conocimientos arriba aludidos pueden arrojar luz
acerca de problemas existentes en poblaciones de aves de presa de tamafio medio, facilitando
la gestion de especies ecologicamente muy afines y amenazadas como el milano real (Milvus
milvus) (Bustamante et al. 1997). Por otro lado, al ser el milano negro una especie que realiza
amplios movimientos de campeo (autores inédito), el examen de los factores que condicionan
su supervivencia puede ayudar a la deteccion de fenémenos negativos que se producen en
areas alejadas de los niicleos de cria e incluso fuera de los limites de las areas protegidas de
Doiiana (ver p.¢j., Bustamante et al. 1997, Ferrer y Harte 1997).

En sintesis, en el presente capitulo se estiman las tasas de supervivencia preadulta y
adulta en la poblacion de milanos negros de Dofiana y se examina su respuesta ante factores
ligados al individuo (sexo, condicion fisica, condiciones en el nido natal) y el ambiente
(climatologia, disponibilidad de recursos, presencia de conespecificos, humanizacién del
medio). Posteriormente se discuten los resultados obtenidos en relacion con los conocimientos
existentes para otras especies de vertebrados y se describe brevemente un marco poblacional
en el que integrar conjuntamente la supervivencia y dispersion de los individuos, tema que se

desarrollara en capitulos posteriores.

Material y métodos

Estimacion de las tasas de supervivencia

Habitualmente se siguen tres metodologias distintas para estimar las tasas de supervivencia en
estudios de vertebrados. En algunos trabajos se estima la supervivencia en base a la
proporcion de individuos de distinta edad, aprovechando que los cambios en la edad van
acompaiiados de variaciones en el aspecto externo de los organismos (morfologia,
pigmentacion). A veces puede determinarse la edad con fiabilidad en individuos muertos o

capturados a través por ejemplo de cortes histologicos en denticion (véase como muestra
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Travaini 1994, Brown 1997). En otras ocasiones es posible hacer un seguimiento detallado
(frecuentemente radiotelemétrico) de los individuos objeto de estudio de modo que se puede
detectar la muerte de aquellos y determinar sus causas (Ferreras et al. 1992, Bowman et al.
1995, Burger et al. 1995). No obstante estas dos metodologias tienen algunos inconvenientes.
En el caso del examen de la estructura de edades de la poblacion es dificil establecer muestreos
homogéneos, éstos se encuentran limitados a especies que presentan algin tipo de variabilidad
ligada a la edad. Por su parte, los seguimientos individualizados mediante técnicas
radiotelemétricas son muy costosos y dificiles de aplicar a grandes poblaciones de individuos
de larga vida.

En la actualidad los métodos mas cominmente utilizados para evaluar tasas de
supervivencia son los de captura-recaptura que, esencialmente, juegan con la probabilidad de
que un individuo que es marcado y reintegrado a la poblacion de origen sea detectado
nuevamente. La metodologia analitica propuesta para este tipo de métodos se basa
esencialmente en la construccion de matrices en las que cada individuo marcado posee una
historia de captura y posteriores reavistamientos. En nuestro estudio sobre supervivencia
juvenil y adulta del milano negro en el irea de Dofiana se partié inicialmente de toda la
informacion existente sobre captura-recaptura de individuos entre 1989-1996 y 1992-1997
respectivamente. Con estos datos se construyeron las matrices de captura-recaptura que se
analizaron mediante el Programa SURGE 4.2 (Lebreton et al. 1992, Pradel y Lebreton 1993)
que se basa en el modelo de Cormack-Jolly-Seber (CJS). Este modelo asume una dependencia
temporal de las tasas de supervivencia y recaptura (S, P,) y requiere que se cumplan una serie
de requisitos: 1) el marcaje debe permitir la identificacion individual, 2) dicho marcaje no debe
afectar a la probabilidad de supervivencia, 3) los destinos individuales deben ser
independientes y 4) las probabilidades de supervivencia y captura deben ser homogéneas en
el grupo de analisis.

En el caso de la poblacion de milanos negros de Dofiana los puntos 1y 2 se cumplen

de modo evidente en nuestro estudio. Para comprobar si las asunciones 3 y 4 se cumplian
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procedimos a utilizar los tests 2 y 3 del programa RELEASE (Burnham et al. 1987),
considerando que recaptura y reavistamientos son equivalentes. Seguidamenté, empleamos el
Programa SURGE (Lebreton et al. 1992) para el ajuste del modelo mediante iteraciones
sucesivas y para el calculo de las razones de maxima verosimilitud (“maximum likelihood
ratios”, LRT). Para cada modelo probado se -estima una desviacion relativa (“deviance”, DEV)
que determina el ajuste relativo. La LRT resulta de la comparacion de dos modelos (uno mas
restringido que otro). La seleccion del modelo final se hizo seguin el criterio de informacion
de Akaike ("Akaike's Information Cﬁteﬁon”, AIC), descrito como: AIC = DEV + 2np, donde
“np” es el numero de parametros estimables de cada modelo. El mejor modelo fue el que tuvo
valores mas bajos de AIC.

Para confeccionar las matrices de captura-recaptura destinadas a estimar las tasas de
supervivencia juvenil hasta los dos afios dev edad seguimos inicialmente la metodologia
aconsejada por Clobert et al. (1990,7 1994). Estos autores recomiendan un método para
estimar las tasas de supervivencia juvenil y la proporcion de reproductores por edades en
aquellos especies en las que los individuos de una misma cohorte no se incorporan a la
poblacion reproductora a la misma edad. Este método asume que el primer reavistamiento de
un individuo en su area natal corresponde a su primer intento de reproduccion. Sin embargo,
en el caso del milano negro no es asi, ya que normalmente el primer control de los individuos
después de ser anillados, se realiza en dormideros comunales, en los afios prereproductores.
Aunque hay individuos que se reproduben en su primer o segundo afio de vida, la frecuencia
con que ésto ocurre es baja (0.008% y 0.163% de los individuos respectivamente), estando la
edad media de la primera reproduccion comprendida entre los 3-5 afios (autores inédito). Por
esta razon, y siguiendo a Hiraldo et al. (1996) que trabajaron con el cernicalo primilla (Falco
naumanni, rapaz que presenta también reproduccion retardada) modificamos la matriz inicial
de captura-recaptura, de forma que se asumié que todos los individuos se extraen de la
poblacion después de su primer control (Tabla 3).

La bondad del ajuste del modelo inicial mostré heterogeneidad (Test 2, Programa
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Release, X,,=18.51, P<0.0001). El Test 3 del Programa Release no pudo aplicarse debido a
la estructura de los datos. El examen de estos datos revel6 que la heterogeneidad mostrada por
el Test 2 fue debida a las bajas tasas de recaptura y reavistamientos obtenidas durante los
primeros afios de estudio (1989-1990). Con el fin de eliminar esta heterogeneidad, en el calculo
de las tasas de supervivencia juvenil hasta los dos afios de edad so6lo se incluyeron los datos
de captura-recaptura recopilados entre 1991-1996. Adicionalmente, con el mismo fin y dado
que s6lo un mimero minimo de milanos negros regresaron al area de estudio en su primer afio
de vida, se consider6 la supervivencia hasta los dos afios de edad como un unico tramo. De
este modo se consider6 a los individuos que fueron reavistados o no en su primer y/o segundo
afio de vida y se les asigné un valor de 1 6 0 respectivamente en la columna siguiente a su afio
de nacimiento y marcaje (Tabla 3.). Tras estas consideraciones los datos mostraron
homogeneidad (Test 2, Programa Release, X;=6.91, P=0.075). En el ajuste de los modelos de
supervivencia juvenil. asumimos “a priori” que la supervivencia es dependiente por una parte
del tiempo y por otra de la edad tal como se ha comprobado en otras especies de larga vida
(véase solo para aves de presa: Newton 1979, Hiraldo et al 1979, Hiraldo et al. 1996, Nicholls
et al. 1980, Sarrazin et al. 1994, Bowman et al. 1995, Brown 1997, Newton et al. 1997).

La estima de las tasas de supervivencia juvenil entre los 2 y 4 afios de edad no se pudo
realizar debido a que la serie de afios disponibles no fue suficiente para ello, y los tamafios de
muestra fueron pequefios. Sin embargo, como se indicard mas adelante, esto no impidio
analizar los posibles factores que la condicionan utilizando los reavistamientos como indicador
de la supervivencia hasta esta edad.

La supervivencia adulta se calcul6 sobre la base de aquellos individuos que habian sido
controlados como reproductores. El primer control de reproduccion de cada individuo fue
considerado como su afio de captura (Tabla 4). Como un paso previo en estos andlisis se
examinaron los posibles sesgos en las tasas de supervivencia segun el sexo de los individuos.
Debido al bajo nimero de individuos reproductores sexados hasta el momento en que se

realizaron estos analisis no se pudo incluir el sexo como un factor en el SURGE.
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TABLA 3. Historia de capturas-reavistamientos para individuos que fueron marcados como
pollos. * Captura o reavistamiento=1, sin captura o reavistamiento=0. Cada digito representa
la situacion en cada uno de los afios entre 1991 y 1996 (ambos incluidos), exceptuando el
segundo digito después del afio de nacimiento de cada individuo que representa la situaciéon
en los dos afios siguientes a éste; asi si un individuo fue controlado al menos en uno de esos
dos afios aparecera un 1. La historia 01010 significa que el individuo fue marcado en 1992, no
visto ni en 1993 ni 1994 y visto por primera vez en 1995).

HISTORIA DE NUMERO DE
CAPTURA-REAVISTAMIENTO* INDIVIDUOS

10000 105
10001 3
11000 32
10100 5
10010 4
01000 107
01100 27
01010 | 13
01001 ' 1
00100 84
00110 21
00101 9
00010 74
00011 6

TABLA 4. Historia de captura y reavistamiento para individuos adultos reproductores. Los
codigos representan la situacion en cada afio entre 1994-1997. 1=reavistamiento, 0=no
reavistamiento. Como ejemplo, la historia 1101 significa, primer control considerado como
afio de captura 1994, reavistado en 1995, ausente en 1996 y reavistado de nuevo en 1997.

HISTORIA DE NUMERO DE
CAPTURA-REAVISTAMIENTO INDIVIDUOS

1111 12
1000 14
1100 6
1010 1
1110 2
1101 1
0111 31
0100 6
0110 6
0101 1
0011 47

N
=]

0010
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Alternativamente, se analizaron las frecuencias de retorno de los individuos con relacion a los
sexos, para lo cual contamos con un total de 344 individuos de sexo conocido. El 89.9% de
las hembras (N=172) y el 80.8% de los machos (N=172) que se controlaron la primera vez se
reavistaron el afio siguiente. Las diferencias en la frecuencia de reavistamiento entre machos
y hembras no fueron significativas (x,= 3.83, P=0.051). En base a los resultados obtenidos,
podemos asumir que las tasas de supervivencia fueron similares para machos y hembras, y por
lo tanto utilizar conjuntamente datos de machos, hembras e individuos adultos de sexo
desconocido. Contando con estos datos se estudié la bondad de ajuste del modelo inicial en
el que supervivencia y probabilidad de recaptura fueron dependientes del tiempo (S, P,). Este
modelo mostro heterogeneidad entre y dentro de grupos (Test2 y Test 3, Programa Release,
X,7=30.08, P=0.0027). Esta heterogenmdad pudiera ser debida a que el esfuerzo de muestreo
fue irregular a lo largo del estudio y parti'cqlannente menor durante los pﬁmeros afios. Ello
ha dado lugar a que en este periodo algunos individuos que permanecian con vida no fueran
detectados. Para evitar este efecto solo se utilizaron datos de captura-recaptura de los afios
comprendidos entre 1994 y 1997. Tras esta transformacion los datos no mostraron
heterogeneidad (Test 2 y Test 3, Programa Release, X,=9.06, P=0.059). Con el fin de obtener
el mejor modelo, testamos algunas de las combinaciones potenciales de supervivencia )y
probabilidades de recaptura (P). Se asumi6 que la supervivencia es independiente de la edad
en individuos adultos reproductores tal como ocurre en especies de larga vida (ver arriba). Se

evaluaron modelos simples en que la supervivencia y recaptura variaban con el tiempo (t).

Factores que condicionan la supervivencia juvenil

Se realizaron dos grupos de analisis diferentes: el de los factores que determinan la
problabilidad de supervivencia: a) desde el abandono del nido hasta los dos afios dé vida y b)
entre el segundo y cuarto afio de vida, edad a la que la mayor parte de los individuos han
alcanzado el estatus reproductor. Es conveniente aclarar como punto previo que, al ser

anillados los pollos a una edad muy proxima a la que abandonan el nido (entre los 20-30 dias
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de edad), cabe esperar que aquellos individuos que no se han vuelto a ver después de anillados
han muerto con posterioridad al periodo de estancia en el nido. Esto nos asegura no estar
confundiendo en nuestros resultados los condicionantes que determinan la mortalidad antes y
después del vuelo ya que éstas podrian estar afectadas por factores muy diferentes.

Para la determinacion de las variables dependientes nos basamos en los reavistamientos
de individuos que con seguridad habian alcanzado una edad determinada. Estos
reavistamientos se asimilaron a supervivencia. Para determinar los factores que condicionan
la probabilidad de supervivencia juvenil entre el vuelo y los dos afios de vida consideramos
como variable dependiente si cada individuo habia sido reavistado o no a la edad de dos afios
o mas. [Esta variable dependiente adquiri6 dos valores (1= reavistamiento, 0= no
reavistamiento). En el caso de los factores que determinan la supervivencia entre los dos y
cuatro afios de edad consideramos si aquellos individuos que habian alcanzado los dos afios
de edad habian sido reavistados o no (1/0) cuando tenian cuatro o mas afios.

En cada uno de los analisis la variable dependiente fue confrontada con las variables
que evaluaban las caracteristicas del individuo y de las condiciones existentes en el nido natal,
la calidad del territorio natal y, finalmente, las caracteristicas ambientales existentes en el afio
de nacimiento (Tabla 5). Dentro de las caracteristicas individuales se estudio el efecto de la
condicion fisica. Esta variable fue expresada como los residuos de la regresion entre el peso
y la longitud de la séptima primaria poco antes de volar (esta ultima como estimador del
tamafio y edad de los pollos) . Debido a que las tasas de crecimiento son diferentes entre pollos
unicos, nacidos primeros, segundos o terceros (Hiraldo et al. 1990, Vifiuela y Bustamante
1992) estas regresiones se hicieron separadamente para pollos unicos (r=0.51, N=100,
P=0.001), primeros (r=0.55, N=72, P<0.001), y segundos y terceros (r=0.62, N=61, P<0.001,
la ecuacion fue similar para estos dos grupos). Para evaluar el efecto de la calidad de los
territorios de nacimiento se usaron las cuatro variables que se indican en Métodos Generales
(ver Tabla 2 y 5). También se estudi6 el efecto de una serie de variables que miden las

caracteristicas del area natal de una forma mas general. Estas variables fueron: las distancias
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del nido natal al borde de la marisma, al limite del Parque Nacional, y a la carretera asfaltada
mas proxima y la densidad de parejas reproductoras en un radio de 1 km (Tabla 5). En el
milano negro, el €xito reproductor esta influido por la presencia de conejos y otros recursos
alimenticios dentro de la pequeiia zona que defienden alrededor del nido. La densidad de estos
TECursos es méyor en las areas de reproduccién cercanas a la marisma (Vifiuela et al. 1994).
Por lo tanto, la calidad del area de nacimiento estara influenciada por la localizacion de los
mismos con respecto a la marisma. La presencia humana y sus transformaciones derivadas de
la misma pueden también provocar variaciones en la disponibilidad de recursos alimenticios y,
por tanto, en la calidad de los territorios, asi como influenciar la supervivencia de los
individuos por persecucion directa o indirecta (fundamentalmente uso de venenos). Se
utilizaron la distancia a la carretera mas proxima y al borde del Parque Nacional como
evaluadores de molestias potenciales, mortalidad, y como indicadores de presencia humana.
Adicionalmente la densidad de parejas reproductoras en la zona de nacimiento puede ser
también un buen evaluador de la calidad de la misma como un reflejo de la disponibilidad de
alimento (Newton 1979). El milano negro puede reproducirse a altas densidades llegando a
formar colonias laxas (Cramp y Simmons 1980) lo cuél estaria determinado por una serie de
ventajas relacionadas con comportamientos cooperativos en la bisqueda de alimento y defensa
del territorio. Nidificar a alta densidad puede, no obstante, implicar también una serie de costes
como pueden ser la sobreexplotacion de los recursos troficos, mayor riesgo de parasitacion,
mayor inversion en la defensa del territorio, pérdida de paternidad...etc (Wittenberger y Hunt
1985, Meller 1987, Siegel-Causey y Kharitonov 1990, Birkhead y Moller 1992, Tella 1996).

El dltimo grupo de variables independientes consideradas hace referencia a
caracteristicas ambientales (presencia de competidores) e indicadores de la variabilidad
interanual. En la poblacion éstudiada, como en otras zonas de marismas, son comunes las
fuertes variaciones interanuales en los niveles de lluvias otofio-invernales y, consecuentemente,
en la disponibilidad anual de recursos alimenticios asociados a zonas inundadas (Valverde

1967, Cota Galan et al. 1977, Garcia Novo et al. 1975). Dichas variaciones interanuales
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pueden influenciar el éxito reproductor del milano negro, la condicion con la que vuelan los
pollos y, consecuentemente, la supervivencia de los mismos (Gende et al. 1997, Steenhof et
al. 1997). Con el fin de detectar estos efectos potenciales, se tuvieron en cuenta dos variables.
La precipitacion en los meses previos al comienzo de la estacion reproductora evaluod la
disponibilidad de alimento. Por su parte, la productividad media de la poblacion en el afio de
nacimiento de cada individuo evalué el mimero de competidores potenciales. Es previsible que

pollos nacidos en afios con alta productividad se encuentren en mejor condicion fisica vy,

consecuentemente, muestren mayor supervivencia (Tabla 5).

Factores que condicionan la supervivencia adulta

Cabe esperar que, tal como se conoce para otras especies, las causas de mortalidad entre
individuos juveniles y adultos sean diferentes (ver p.ej., Speary Nur 1994). Asi, los factores
que determinan la posibilidad de sobrevivir enla etapa adulta se analizaron por separado
respecto a los que condicionan la supervivencia preadulta..

Para determinar los factores que condicionan la supervivencia adulta, la probabilidad
de supervivencia de los individuos se evalu6 asimilandola a la probabilidad de reavistamiento.
De hecho (véase mas abajo) ambas tasas son muy similares dada la alta probabilidad de
recaptura que mostraron nuestros datos. De este modo obtuvimos una variable binomial con
valores de 1/0 (reavistamiento/no reavistamiento). Esta variable dependiente fue confrontada
con variables independientes que evaluaban las caracteristicas del individuo, aquellas
relacionadas con su reproduccion el afio anterior y las caracteristicas fisicas del habitat en su

territorio concreto (ver Tabla 6).

Procedimiento estadistico seguido en el cdlculo de los factores que condicionan
la supervivencia juvenil y adulta

Inicialmente se realizd un tratamiento exploratorioc mediante analisis univariantes.

Posteriormente se generaron Modelos Lineares Generalizados (GLM,) para obtener una
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descripcion matematica de las probabilidades de supervivencia. Tanto para la supervivencia
juvenil como adulta, en la realizacion de estos modelos se asumi6 una distribucion binomial de
errores (1/0, se reavista 0 no) y una funcion de enlace logistica (equivalente a una regresion
logistica). Las especificaciones generales sobre este tipo de analisis se pueden ver en Métodos
Generales. | | |

Resultados

Reavistamientos

Considgrando las cohortes de individuos nacidos entre 1991 y 1994, el 25.7% (N=548) de los
individuos nacidos en estos afios fueron reavistados en el area de estudio durante su primer o
segundo afio de vida. Si atendemos a cada cohorte por separado estos porcentajes fueron:
1991, 27.5% (N;—-149); 1992, 26% (N=146); 1993, 25.2% (N=115);, y finalmente 1994, 38.4%
(N=138).

Para los individuos que habian sobrevivido hasta los dos afios de vida, calculamos el
porcentaje de los mismos que fueron reavistados con cuatro afios vida. Para estos calculos s6lo
se pudieron considerar las cohortes de los afios 1991 y 1992, debido a que para los retornos
tuvieron que pasar al menos 4 afios desde que el individuo naci6. De 74 individuos (los cuales
sobrevivieron hasta sus dos afios de vida), 28 retornaron entre los dos y cuatro afios de edad
(37.8 %). Para cada una de las dos cohortes, el porcentaje de individuos que retornaron fue:
1991, 41.5% (N=41); y 1992, 33.3% (N=33).

La tasa de reavistamientos individuos adultos considerando las capturas y
reavistamientos deblos afios 1994-1997 fue del 76.51% (N=396). Separando por afios los
porcentajes fueron: 1994-1995, 76.1% (N=73); 1995-1996, 82.1% (N=134); 1996-1997, 73%
(N=189).



TABLA 5. Variables analizadas para determinar los factores que condicionan las supervivencia juvenil y adulta y las distancias de dispersion natal.
*Con un asterisco se sefialan las variables no tenidas en cuenta en los analisis de dispersion natal, y con una cruz (+) las que no se han considerado
en los anélisis de supervivencia. B

CARACTERISTICAS DEL INDIVIDUO Y DE SUS CONDICIONES NATALES

+SEXO: Determinado en los pollos por técnicas moleculares, en adultos por comportamiento copulatorio o técnicas moleculares.

+EDAD: En afios de vida.

EDAD DE LOS PADRES: Edad del padre o de la madre del individuo (en afios). Sélo para aquellos individuos cuyos progenitores que estuvieran
marcados con anillas de PVC o metal.

FECHA DE PUESTA: Fecha de puesta del primer huevo en el nido que nacié el individuo (dia 1=1 de marzo).

TAMANO DE PUESTA: Niimero de huevos puestos en el nido que nacio el individuo.

POLLOS NACIDOS: Numero de pollos que nacieron en el nido que nacié el individuo, incluido él mismo.

POLLOS VOLADOS: Numero de pollos que alcanzaron la edad de volar en el nido que naciod el individuo, incluido él mismo.

ORDEN DE NACIMIENTO: Orden de eclosion en la puesta en que naci6 el individuo. Se clasificaron como Gnico, primeros, segundos y terceros.
CONDICION FiSICA: Calculada como se indica en el texto, para individuos de edad comprendida entre los 20 y 30 dias de edad.

CALIDAD DEL TERRITORIO

% DE ANOS CON PREDACION: Afios con predacion sobre el total de intentos reproductores en el territorio.

PRODUCTIVIDAD GLOBAL: Numero total de pollos volados dividido entre el total de intentos reproductores en el territorio.
PRODUCTIVIDAD SIN PREDACION: Similar a la variable anterior, pero excluyendo en su calculo los fracasos debidos a predacion.

% DE ANOS DE OCUPACION: Afios en los que el territorio se ocupd respecto al total de afios controlado.

CARACTERISTICAS DEL AREA NATAL
DISTANCIA AL BORDE DEL PARQUE NACIONAL: (m) Medida en linea recta desde el nido de nacimiento hasta el limite del Parque. En caso



(Tabla 5, continuacion)

de encontrarse dicho territorio fuera de estos limites, esta variable tomé valores negativos.

*DISTANCIA A LA CARRETERA MAS PROXIMA: (m) Distancia mas corta en linea recta desde el nido natal hasta la carretera asfaltada mas
proxima.

DISTANCIA A LA MARISMA: (m) En linea recta desde el nido de nacimiento hasta el borde més proximo de la marisma, considerandose como

borde el limite de la zona inundable.
DENSIDAD: Numero de territorios ocupados por conespecificos en un radio de 1 km en torno al nido de nacimiento

CARACTERISTICAS AMBIENTALES E INDICADORES DE VARIABILIDAD INTERANUAL
PRODUCTIVIDAD MEDIA ANUAL: Niimero medio de pollos producidos en la poblacion el afio de nacimiento. Calculado dividiendo el ntimero
total de pollos que vuelan ese afio entre el niimero total de parejas que se reproducen el mismo afio. |

PLUVIOSIDAD: Numero total de litros que llovieron durante el periodo previo a la estacion reproductora en la que nace el individuo (Septiembre

a Marzo).

6y
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TABLA 6.Variables utilizadas en los analisis de los factores que determinan la supervivencia
de adultos reproductores.

SEXO: Determinado por comportamiento copulatorio en la mayoria de los casos (debido a que
se trata de individuos reproductores), y en algunos individuos por técnicas moleculares.
EDAD: En afios, durante la reproduccion previa a la que se detecta si retorna o no.
PUESTA: Si el individuo, en el territorio que ocupa, llega a poner huevos o no (1,0).
EXITO: Si en el territorio donde se reproduce vuela algin pollo o no (1,0).

DISTANCIA AL BORDE DEL PARQUE NACIONAL: En metros, desde el nido en que se
reproduce al limite del Parque Nacional. |

DISTANCIA A LA CARRETERA MAS PROXIMA: En metros, desde el nido en que se
reproduce hasta la carretera asfaltada mas proxima.

DISTANCIA A LA MARISMA: En metros, desde el nido en que se reproduce hasta el borde
de la zona inundable. A

DENSIDAD: Numero de parejas teproductoras de conespecificos en un radio de 1 km en
torno al territorio donde se reprodujo el individuo.

Estimacion de la supervivencia juvenil

La estimaci6n de supervivencia juvenil se realizo considerando 8 modelos diferentes. Dos de
estos modelos tuvieron unos valores de AIC muy similares (S.P, y S,P,)(Tabla 7). En estos
casos ambos modelos pueden considerarse virtualmente similares (Anderson et al. 1994).
Nosotros consideramos que el modelo con un AIC mas bajo, que asume una supervivencia
dependiente de la edad (hasta y después de los dos afios) y una tasa de recaptura dependiente
del tiempo (S.P,,), es preferible seglin el principio de parsimonia (eleccion del modelo mas
sencillo). Como resultado, la tasa de supervivencia hasta los dos afios de vida fue de 0.44
(de=0.340). El modelo proporcioné diferentes tasas de recaptura segun el periodo de
observacion: 1992-1993: 0.467 (de=0.630); 1993-1994: 0.375 (de=0.668);, 1994-1995:
0.540(de=0.816). El programa no proporciono los valores de recaptura para el periodo 1995-
1996.
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Estimacion de la supervivencia adulta

Para calcular la supervivencia adulta se testaron 4 modelos independientes de la edad. El
modelo con menor AIC fue aquel en el que la supervivencia dependié del tiempo y en que la
probabilidad de recaptura fue constante (S, P) (Tabla 7). Las tasas de supervivencia adulta
calculadas con este modelo para los afios analizadas fueron: 1994:0.617(de=0.82); 1995:

0.828 (de=0.496); 1996: 0.742 (de=0.471). La probabilidad de recaptura fue constante: 0.957
(de=0.298).

TABLA 7. Modelos potenciales de supervivencia para juveniles y adultos reproductores de
milano negro en la poblacion de Dofiana. El mejor modelo seleccionado en cada caso aparece
en negrita.*S= probabilidad de supervivencia, P= probabilidad de reavistamiento, =
dependiente del tiempo, e= dependiente de la edad, N,=Numeros de parametros estimados,
L=Funci6n de probabilidad, AIC= Criterio de informacion de Akaike =2N, + (-2InL).

MODELO* N, 2inL AIC

Juveniles

S.P 3 903.7 909.7
S.P, 4 901.5 909.5
S,P. - 6 865.4 8770
SP,, 12 854.5 878.5
S.P, 11 . 8550 877.4
S.P, 14 854.5 882.5
S.P. 20 854.5 894.5

Adultos

SP 2 296.3 300.3
SP, 4 296.0 304.0
S, P 4 291.2 298.2
S,P, 6 2912 3033
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Factores que condicionan la supervivencia juvenil

Atendiendo a los analisis univariantes, y para la supervivencia hasta los dos afios de edad, la
Unica variable de las consideradas como indicadoras de las caracteristicas del individuo, que
tuvo un efecto significativo fue la fecha de puesta; los individuos que sobrevivieron habian
nacido en fechas mas tempranas en la estacion reproductora que los que desaparecieron (U de
Mann-Whitney, Z=-2.113, P=0.035): La fecha de puesta media para los que sobreviven fue
49 (de=9.96, N=77), mientras que la fecha de puesta inedia para los que no sobreviven=52,
de=11.35, N=231). El resto de las variables analizadas no mostré ninglin efecto significativo
(Pruebas de la Chi-cuadrado y U de Mann-Whitney, en todos los casos P>0.05).

Para analizar el efecto de la calidad del territorio natal sobre la supervivencia se
separaron dos grupos de variables (Tabla 5). De las variables relacionadas con las
reproducciones ocurridas en ese territorio, riinguna tuvo efecto sobre la supervivencia hasta
los dos afios (U de Mann-Wittney, P>0.05 en todas las comparaciones). Sin embargo dentro
de aquellas variables que indican calidad del territorio medida a través de caracteristicas fisicas
del habitat, tanto la distancia a la marisma como la densidad influenciaron significativamente
la supervivencia. La distancia a la marisma tuvo un efecto negativo sobre la supervivencia, es
decir, los individuos que sobrevivieron habian nacido en nidos mas al borde de las marisma
que los que no (U de Mann-Wittney, Z=-2.380, P=0.017: distancia a la marisma para los que
sobreviven: 1233, de=1624, N=177, distancia a la marisma para los que no sobreviven:
1541.03, de=1657, N=429) . El efecto de la densidad de parejas reproductoras en torno al
nido natal fue positivo, de forma que los individuos que sobrevivieron habian nacido en zonas
mas densas que los que no (U de Mann-Wittney, Z=-2.780, P=0.005: densidad media para los
que sobreviven=21 parejas, de=17, N=67; densidad media para los que no sobreviven=14
parejas, de=12, N=196).

En cuanto a las variaciones anuales en la disponibilidad de alimento estimada a través
de la pluviosidad y la productividad media anual de la poblacion, no fueron diferentes entre

individuos que sobrevivieron o no, es decir los individuos que sobrevivieron no nacieron en
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afios de mayor o menor pluviosidad o productividad media de la poblacién (Tests de U de
Mann-Wittney, P>0.05).

La aplicacion de Modelos Lineares Generalizados (GLMs) proporcioné una
descripcion matematica de la probabilidad de supervivencia juvenil. El mejor modelo obtenido
(aquel que mostr6 una menor "deviance" residual) explico unicamente el 3.5% de la "deviance"
original y no mostr6 sobredispersion (deviance media=1.1). Sélo la densidad de reproductores
en un radio de 1 km del territorio natal entr6 significativamente en el modelo (Tabla 8). El
modelo final indica que la probabilidad de que un individuo sobreviva hasta los dos afios es
mayor cuanto mayor es la densidad en la zona de su nido natal (Fig. 5).

La probabilidad de supervivencia entre los dos y los cuatro afios de edad fue
independiente de todas las variables consideradas, tanto cuando se llevaron a cabo analisis
. univariantes como al aplicar GLMs. En todos los. casos los niveles de significacion fueron

mayores de 0.05.

Factores que condicionan la supervivencia adulta

Los analisis univariantes revelaron que los machos que se reprodujeron con éxito tuvieron
una mayor supervivencia que los que fracasaron (89.9%, N=69 vs. 74.1%, N=85; X,=5.184,
P=0.023). EIl resto de las variables no tuvo ninglin efecto sobre la probabilidad de
supervivencia de los machos y ninguna variable lo tuvo sobre la de las hembras.

Siguiendo el mismo procedimiento que en los analisis de la supervivencia juvenil, en
este caso se realizaron también Modelos Lineares Generalizados para estudiar el efecto de las
variables recogidas en la Tabla 6 y obtener una descripcion matematica de la probabilidad de
supervivencia para individuos adultos reproductores. Obtuvimos un modelo significativo que
absorbio el 14.39% de la "deviance" inicial y no mostré sobredispersion de los datos
("deviance media"=0.97). En el modelo final entraron significativamente tres variables:
haberse reproducido con éxito o no el afio anterior (25.1% de la deviance absorbida), la

densidad en torno al territorio de reproduccién (30.6%), y la interaccion entre densidad y
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TABLA 8. Modelo GLM para la probabilidad de supervivencia hasta los dos afios de vida

PARAMETRO ESTIMADO ERROR ESTANDAR

CONSTANTE . --1.603 0.2252
DENSIDAD 0.031 0.0095
DEVIANCE RESIDUAL 288.110

GL : 261
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0.8 -
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0,4 1

0,3 -

Probabilidad de superv
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FIGURA 5. Representacion de la probabilidad de supervivencia juvenil segin
la densidad local en el territorio de nacimiento.
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distancia al borde del Parque Nacional (43.9%) (Tabla 9). Esto indica que la probabilidad de
supervivencia es mayor para los individuos que se reproducen con éxito en zonas densas
alejadas del borde del Parque Nacional. El efecto de reproducirse o no con éxito fue mas
acusado para individuos que viven en zonas poco densas. Ademas, el efecto del la distancia al
borde del Parque fue mas acusado para los individuos que fracasaron la reproduccion en

comparacion con los que se reprodujeron exitosamente (Figura 6 ).

TABLA 9: Modelo GIM para la probabilidad de supervivencia de adultos reproductores.

PARAMETRO ESTIMADO ERROR ESTANDAR

CONSTANTE -1.089 0.689
EXITO 1273 0.440
DENSIDAD 0.035 0.025
DISTANCIA AL BORDE

DEL PARQUE 8.51+10° 1.51*10"
DENSIDAD * DISTANCIA

AL BORDE DEL PARQUE  1.09%10° 8.75%10°

DEVIANCE RESIDUAL 161.280
GL 166
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FIGURA 6. Representacion de la probabilidad de supervivencia de adultos reproductores
que tuvieron éxito en la reproduccién (arriba) o no (abajo), en relacion con la distancia
desde sus territorios al Borde del Parque Nacional (DBP).
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Discusion

Bondad de las estimas

Nuestras estimas de supervivencia juvenil resultaron superiores a las frecuencias de
reavistamiento hasta los dos afios de edad observadas en la poblacion estudiada (44% vs
25.7%). Por otra parte, las tasas de supervivencia adulta estimadas a través de métodos de
captura-recaptura (entre 62-82% segun el afio de observacién) fueron muy similares a las
frecuencias de reavistamiento de estas aves (tasa anual del 76.5%, entre 73-82.1% segiin el
afio de observacion). Estos resultados son logicos si se tiene en cuenta que buena parte de los
individuos que se encontraban vivos a los dos afios de edad no son detectados hasta su tercer
o cuarto afio de vida e incluso mas tarde; consecuentemente la probabilidad de recaptura es
baja (37-54% segiin el afio de observacion). Por el 60ntran'o, lé pfobabilidad de recaptura de
las aves adultas es muy elevada (95%) lo qﬁe indica que muy pocos individuos escapan al

control.

Tasas de supervivencia y factores que las determinan

En la poblacion de milano negro de Dofiana la tasa de supervivencia de las aves juveniles entre
el vuelo y los dos afios de edad es del 44.% mientras que la supervivencia adulta oscila en
torno al 75.%. ‘Estas diferencias en las tasas de supervivencia asociadas a la edad de los
individuos se encuentran en la linea de lo que se ha hallado en otras especies de vertebrados
con estrategias de vida muy diferentes: la supervivencia se incrementa conforme el individuo
alcanza la edad reproductora: albatros (Croxall et al 1990), anatidas (Francis et al. 1992,
Nichols et al. 1992, Amold y Clark 1996), limicolos (Peach et al. 1994), 4lcidos (Chapdelaine
1997), aves de presa (Hiraldo et al. 1979, Nichols et al. 1990, Sarrazin et al. 1994, Bowman
et al. 1995, Houston et al. 1995, Hiraldo et al. 1996, Brown 1997, Newton et al. 1997),
passeriformes (Koivula et al. 1996) (ver Tabla 10).

El valor hallado para la tasa de supervivencia juvenil en el milano negro representa un
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TABLA 10. Estimas de supervivencia juvenil y adulta en varias especies de aves de presa. Las
estimas de supervivencia juvenil hacen referencia a tasas durante el primer afio de vida excepto
para Aquila adalberti y Gypaetus barbatus (periodo preadulto) y Milvus migrans (dos
primeros afios de vida).

ESPECIE SUPERVIVENCIA SUPERVIVENCIA AUTORES
JUVENIL ADULTA

Accipiter nisus 31-49 67-71 Newton 1986, Newton et al. 1993

Falco naumanni 34 71 Hiraldo et al. 1996

Falco tinnunculus 32 66 Village 1990

Falco peregrinus 79 Gould y Fuller 1995

Circus cyaneus 36 18-68 Etheridge et al. 1995

Aquila adalberti 16 94 Ferrer 1993

Gyps fulvus 86 99 Sarrazin et al. 1994

Gypaetus barbatus 13 94 ~ Brown 1997

Haliaetus leucocephalus 71-95 88 Bowman et al. 1995

Milvus milvus 44-60 Bustamante et al. 1997

Milvus migrans 44 61-82 Forero 1998, esta Tesis

valor relativamente normal cuando se compara con las tasas conocidas en otras especies de
aves de presa (Tabla 10). Probablemente, la tasas ofrecidas para el milano negro sean
relativamente aiin mas altas que en otras especies puesto que se han calculado para los dos
primeros afios de vida y la mayor parte de la informacion de otros estudios hacen referencia
s6lo al primer afio de vida de los individuos.

En general, nuestras estimas de supervivencia presentan unas desviaciones standard que
pueden considerarse elevadas. Ademas, los modelos GLM ajustados para detectar los factores
que determinan la probabilidad de supervivencia explicaron un bajo porcentaje de la varianza
original (supervivencia preadulta: 3,5%,; supervivencia adulta: 14.39%). Esto indica que buena

parte de las probabilidades de supervivencia, especialmente la de juveniles, deben explicarse
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por factores que no han sido evaluados. Entre ellos deben encontrarse los asociados a los
procesos de migracion e invernada. Tampoco cabe descartar que en el milano negro, tal como
se ha comprobado en otras especies de aves, los episodios de mortalidad no se asocien
preferentemente con una causa o factor y por tanto puedan ser considerados como “azarosos”
en la medida Que cualquier miembro de la poblacién puede verse afectado por igual (Hedgren
1981). Tampoco cabe excluir que el efecto de procesos poco predecibles como la persecucion
humana a lo largo de toda su area de distribucion y la predacion estén enmascarando presiones
selectivas asociadas a la calidad de los individuos o territorios (véase Sydeman 1993,
McFadzen y Marluff 1996). El hecho de que entre los 2 y los 4 afios de edad ningun factor de
los analizados se asocie a la supervivencia en el milano negro refuerza la opinién de que buena
parte de los procesos de mortalidad deben desencadenarse por multiples factores no
predecibles. En poblaciones de alimoches del norte de la Peninsula Ibérica se ha comprobado
una tendencia similar: 1a supervivencia juvenil (hasta los dos afios) aparece ligada a factores
relacionados con las condiciones de desarrollo del pollo mientras que hasta los cuatro afios no
esta ligada a factores evaluables (O. Ceballos y J.A. Donazar, inédito).

En otras especies de aves se han detectado efectos significativos sobre la supervivencia
de los individuos de factores tales como la calidad del habitat (Bendel y Therres 1993), la
disponibilidad de alimento en el afio de nacimiento (Aebischer y Wanless 1992, Francis et al.
1992, Lindsey et al. 1995, Houston y Francis 1995), la fecha de nacimiento del pollo y el
tamafio de la puesta o de la pollada a la que pertenece (Perrins 1966, Nisbet y Drury 1972,
Parsons et al. 1976, Hedgren 1981, Ormerod y Tyler 1993, Harris et al. 1994). Estas
observaciones se explican en base a que los pollos nacidos en territorios de baja calidad o en
afios con escasa disponibilidad de recursos, en las fases tardias de la estacion reproductora y
en polladas de mayor tamaio relativo poseerian unas habilidades competitivas menores frente
a otros jovenes nacidos en condiciones opuestas (Fretwell 1969, Nisbet y Drury 1972, Nilsson
y Smith 1989) y podrian estar mas expuestos a epizootias (Parsons et al. 1976).

En el caso del milano negro en Dofiana, solamente un factor determina variaciones en
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la probabilidad de supervivencia hasta los dos afios de edad: la densidad de territorios de
conespecificos en un radio de un kilometro del nido natal. La razon de este resultado puede
ser doble: por una parte la densidad de milanos negros nidificantes puede ser una variable
indicadora de la calidad global de un area puesto que las méximas densidades de esta especie,
tal como ocurre en muchas rapaces (Newton 1979), se dan en zonas de alta disponibilidad de
recursos (Vifiuela et al. 1994). Por otro lado, el hecho de que los pollos se independizen en
una zona donde se ubican muchos otros nidos de milano negro puede incrementar las
posibilidades de obtener recursos troficos a través de conductas como las adopciones
temporales (Bustamante e Hiraldo 1990a), el cleptoparasitismo (Sunyer 1988) o el refuerzo
social en la busqueda del alimento (Gochfeld y Buger 1982, Hiraldo et al. 1993. Bucley 1996).
Adicionalmente, asocidndose coﬁ otros conespecificos, los jovenes milanos negros reducirian
sus posibilidades de muerte por factores tales como la predacion a través de mecanismos de
asentamiento en lugares seguros ya ocupados.por otros individuos (dormideros) o de defensa
comunal (Lack 1968, Weatherhead 1983). Las observaciones llevadas a cabo en el area de
estudio revelan que tras el periodo de dependencia de los padres, que dura aproximadamente
29 dias (Bustamante e Hiraldo 1990, 1993) los juveniles pueden visitar dormideros y asentarse
temporalmente en ellos antes de migrar. Habitualmente estos dormideros se sitiian en las
areas mas productivas y con mayor densidad de reproductores (ver Area de estudio y Fig. 1).
Las tasas de supervivencia adulta en la poblacion objeto de estudio, como se ha
mencionado antes, estuvieron alrededor del 75%. Aqui nos encontramos con un valor
relativamente bajo cuando se compara con los obtenidos para otras especies de rapaces (Tabla
10). El valor encontrado por nosotros es similar al hallado para especies de menor tamafio
como el gavilan, el cernicalo primilla o el halcon peregrino. Esta baja tasa de supervivencia
aduita i)uede explicarse teniendo en cuenta los resultados obtenidos en los analisis de los
factores que la condicionan. El GLM revel6 que el reproducirse en las proximidades o fuera
de los limites del Parque Nacional determina una reduccion en la probabilidad de

supervivencia. Es evidente que esta variable refleja Ia influencia de la humanizacién y
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transformacion del medio. En zonas externas al Parque Nacional existen cultivos intensivos
y cotos de caza menor donde los riesgos de muerte para las rapaces son elevados. Estos
riesgos pueden estar asociados al uso de técnicas destructivas tales como la caza ilegal o el
envenenamiento (informacion inédita). De hecho, los casos conocidos de envenenamientos de
milanos negros y otras aves de presa y de caza ilegal tienen lugar habitualmente en estas areas
limitrofes (informacion inédita). La reduccion reciente en las poblaciones de especies como
¢l aguila imperial y el milano real ha tenido ha sido también mas acusada en zonas externas y
limitrofes al Parque Nacional (Bustamante et al 1997, M.Ferrer, inédito). En el milano negro
se han apreciado reducciones importantes en el nimero de individuos ‘reproductores de los
nucleos que ocupan los pinares del Parque del Entorno de Dofiana y de las zonas aledafias a
cultivos; asi por ejemplo la especie ha desaparecido recientemente de zonas como el Arroyo
La Rocina y Hato Raté6n y se ha reducido en mas de un 50% en puntos La Juncosilla, Pinar de
La Matanza y Pinar de Los Pajaros (autores inédito).

En el rﬁodelo GLM, interaccionando con la distancia al borde del Parque Nacional
aparece la densidad de conespecificos como variable que explica una fraccion importante de
la “deviance” absorbida por el modelo. Como en el caso de la supervivencia juvenil cabe
argumentar que el nidificar en zonas densas puede tener ventajas derivadas de una mayor
calidad del medio como de la potenciacion intraespecifica en la obtencion y defensa de los
recursos. La interaccion observada sefiala que la probabilidad de supervivencia se potencia en
areas de fuerte densidad de nidificantes situadas lejos de zonas limitrofes o externas al Parque
Nacional. Finalmente, el modelo sefiala que el fracasar en la reproduccion se asocia a menores
probabilidades de supervivencia al afio siguiente. Ello puede estar motivado por al menos dos
factores. En primer lugar las variaciones en la calidad de los individuos pueden dar lugar a que
aves que han fracasado en la reproduccion, sean preferentemente individuos de menor calidad
y capacidad competitiva, con lo que su probabilidad de supervivencia va a ser mas baja. Por
otro lado, puede tratarse de un efecto derivado del hecho de que, muy probablemente, en todo

territorio en que se produce la baja de algun adulto, se desencadena consecuentemente un
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fracaso reprodutor tal como se ha puesto de manifiesto en una poblacion de aguiluchos palidos
(Circus cyaneus) escoceses sujeta a una intensa persecucion humana (Etheridge et al. 1997).
Con respecto a esta variable (reproducirse con éxito o no) en relacion a la supervivencia, en
resumen, podemos decir que es dificil discernir entre cual de ellas es la causa y la

consecuencia.

Supervivencia y procesos dispersivos

Hasta aqui hemos discutido los resultados en el contexto de los conocimientos existentes sobre
tasas de supervivencia juvenil y adulta en aves y de los factores que pueden estar
condicionandolas. No obstante, tal como planteamos en la Introduccion de este Capitulo, los
resultados obtenidos seran de gran importancia en la interpretacion de los procesos dispersivos.
En brimer lugar, es importante sefialar que la probabilidad de deteccion de los individuos
marcados es alta. Ello sugiere que la mayoria de los individuos que han sobrevivido hasta los
dos afios de edad han sido detectados. La pequefia diferencia entre tasa de reavistamiento y
supervivencia hasta los dos afios de vida puede ser debida al hecho de que existe una fraccion
de individuos que no regresan a la poblacion hasta después de esta edad. Como consecuencia
de todo lo anterior podemos afirmar que la fraccion de dispersantes natales que ha debido
escapar al control de los observadores es despreciable, si existe. En el caso de la dispersion
reproductora esta fraccion debe ser casi nula puesto que la tasa de recaptura de individuos
adultos es muy elevada.

En segundo lugar, los resultados obtenidos son imprescindibles para enmarcar los
procesos dispersivos en un contexto de presiones selectivas en el que la supervivencia es el
factor que modela la disponibilidad de lugares de calidad variable para el asentamiento de
individuos dispersantes. En ‘el apartado de Sintesis de esta Tesis se plantea una vision
integradora teniendo en cuenta los conocimientos sobre supervivencia y los procesos
dispersivos en la poblacion estudiada. Es oportuno adelantar aqui, no obstante, que nuestros

resultados sefialan que existen factores dependientes de la distribucion espacial que modelan
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la probabilidad de supervivencia. Ello implica que los condicionantes que determinan los
huecos que se producen en la poblacion reproductora y aquellos que determinan el nimero de
juveniles que pueden competir por tales huecos pueden variar espacialmente en el area de

estudio y dar lugar a una heterogeneidad en la calidad del habitat potencial para la instalacion

de individuos dispersantes.
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DISPERSION NATAL

Introduccion

La definicién de dispersion natal mas usada por los ecologos que trabajan con especies de
vertebrados es la del desplazamiento realizado por un individuo desde su lugar de nacimiento
al lugar donde se reproduce la primera vez o donde se hubiera reproducido si hubiera
sobrevivido o encontrado una pareja (Howard 1960). Habitualmente esta magnitud se evalia
como la longitud de la linea recta que une el lugar de nacimiento con el de la primera
reproduccion.

La dispersion natal en aves ha inspirado desde hace décadas numerosos trabajos
cientificos. Buena parte de ellos han sido puramente descriptivos, a menudo limitandose a péner
de manifiesto los patrones de dispersion existentes y su variabilidad individual. Un resultado
comun a la mayoria de estos estudios es el que las hembras se dispersan a distancias mas largas
que los machos (ver revision en Greenwood 1980 y, Newton y Marquiss 1983, Waser 1985,
Marzluff 1989, Tyler 1990, Thibault 1993, Aebischer 1995, Pirt 1995, Collister y De Smet
1997), sélo para un escaso mimero de especies se ha documentado la tendencia contraria o la
ausencia de cualquier patrén ligado al sexo (ver revision en Greenwood 1980 y ademas, Alonso
y Alonso 1992, Negro et al. 1997, Verhulst et al. 1997, Alonso et al. 1998, Wheelwright y
Mauck 1998, Bensch et al. 1998).

Paralelamente a la generacion de esta informacion empirica se han formulado una serie
de hipotesis destinadas a explicar la variabilidad individual en las distancias de dispersion natal;
su atencion se ha centrado preferentemente en el fendmeno de la dispersion sesgada respecto
al sexo (Greenwood et al. 1979 ,Greenwood 1980, Greenwood y Harvey 1982, Shields 1982,
Greenwood 1983, Moore y Ali 1984, Dobson y Jones 1985, Pusey 1987, Arcese 1989, Johnson
y Gaines 1990, Weatherhead y Forbes 1994). En la Introduccion General de la Tesis se hace una

exposicion detallada de las hipétesis mas extendidas para explicar el fenomeno de la dispersion
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tanto natal como reproductiva. Aqui haremos un breve compendio de los enfoques mas
extendidos para explicar la dispersion natal. En general, la presentacion de las hipotesis no es
siempre clara pues a menudo se confunden factores ultimos y proximos, siendo los factores
proximos enﬁnciados en ocasiones como hipotesis, atn cuando son aspectos diferentes de un
mismo problema.

Las hipotesis mas extendidas y aceptadas para explicar las causas ultimas que determinan
los patrones de dispersion en las diferentes especies de vertebrados estan relacionadas con la
competencia por los recursos (territorio, fuentes de alimento o parejas). Atendiendo al sexo,
la hipétesis predice menores distancias de dispersion natal para el sexo que invierta mas en la
defensa de la pareja o los recursos ya que se beneficiaria de la familiaridad adquirida con el area
de nacimiento. En la mayoria de las aves, la contribucion de las hembras a la defensa de los
recursos (territorio y pareja) es menor que la de los machos, y por ello se espera que presenten
mayores distancias de dispersion. A nivel intrasexual, la hipotesis de la competencia predice que
los individuos con menor capacidad competitiva seran desplazados a zonas alejadas del rea
natal. En este sentido, en muchos estudios se ha demostrado que los individuos mas jovenes
muestran distancias de dispersion mayores que los adultos (Greenwood 1980, Part 1995,
Collister y De Smith 1997)

La hipotesis de la evitacion de la endogamia se basa en el hecho de que la ocurrencia de
una tasa alta de emparejamientos endogamicos en la poblacién provoca un aumento en la
homozigosis, asumiendo que este aumento viene acompaiiado de una serie de efectos
degenerativos o perjudiciales en los individuos (ver revision en Pusey 1987 y Pusey y Wolf
1996, Young et al. 1998). Bajo esta asuncion, la hipotesis predice que los individuos se
dispersarian con el fin de evitar emparejarse con sus familiares. La deteccion de emparejamientos
endogamicos resulta dificil en condiciones naturales, por la baja frecuencia de este tipo de
emparejamientos y por necesitarse poblaciones individualmente marcadas o el uso de técnicas
moleculares para su deteccion. Es por ello que la mayoria de los estudios sobre los efectos

perjudiciales de este tipo de emparejamientos se han realizado en condiciones de cautividad
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(zoos o laboratorios) (ver entre otras Rallo y Ballou 1982, De Bois et al. 1990), y rara vez en
condiciones naturales (van Noordwijk y Scharloo 1981, Keller et al. 1994, Laikre et al. 1997,
Young et al. 1998). Los resultados obtenidos muestran que, en algunas de las especies, la
descendencia de parejas endogémicas tiene menor supervivencia juvenil que el resto de los
individuos de la poblacion; en otros casos, esta descendencia es menos resistente a situaciones
de stress (escasez de alimento, condiciones meteorologicas extremas...) durante los primeros
estadios de la vida. En los individuos adultos de algunas especies, se ha encontrado que los
individuos que proceden de parejas endogamicas tienen una mayor probabilidad de producir
esperma con malformaciones, padecer esterilidad e incluso inhibicion del comportamiento de
cortejo.

Existen una serie de mecﬁsmos comportamentales mediante los cuales los individuos
podrian evitar este tipo de emparejamientos; entre ellos estin las copulas extrapareja,
mecanismos de reconocimiento de familiares, asincronias en el desarrollo reproductor entre
padres y descendencia y dispersion diferencial segiin sexos. Mediante este ultimo
comportamiento, los familiares cercanos de distinto sexo se establecerian en lugares distantes
evitando asi los emparejamientos endogamicos en la poblacion. Las hipotesis de la competencia
por los recursos y de evitacion de la endogamia en muchos casos no tienen porqué ser
excluyentes y pueden actuar en distinto grado segiin la especie y las caracteristicas de la
poblacién (Dobson y Jones 1985, Shields 1987, Weatherhead y Forbes 1994).

Otros autores han defendido la idea de que los patrones de dispersion son en parte
debidos a factores de tipo genético (ver revisiones en Howard 1960, Greenwood et al. 1979).
De esta forma, aquellos individuos relacionados genéticamente mostrarian una mayor similitud
en las distancias de dispersion entre si que con el resto de la poblacion. Por otra parte,
numéroﬁos trabajos han demostrado que la variabilidad individual en las distancias de dispersion
esta relacionada con factores tales como la densidad y el nivel de saturacion en la poblacion
estudiada (Nilsson 1989, Pirt 1990, Delestrade et al. 1996, Negro et al. 1997), estatus social

y calidad de los individuos (Gathereaux 1978, Lawrence 1987, Verhulst 1997, Spear et al.
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1998), y las condiciones y calidad de los territorios (Newton y Marquiss 1983). De estos
trabajos se desprende, en lineas generales, que son los individuos de baja jerarquia, asi como
los que tienen una condicién fisica mas deficiente, los que suelen mostrar distancias mayores
de dispersion.

Independientemente de cuales sean ios factores proximos que promueven la dispersion,
varios autores han destacado que la decision final de los individuos debe interpretarse como el
resultado neto de la relacion costes/beneficios obtenidos al dispersarse a distancias variables (ver
p-€j., Newton y Marquiss 1983, Moore y Ali 1984, Part 1990). Para poder obtener una estima
real de este balance es necesario tener conocimiento de cuales son las consecuencias a nivel
individual provocadas por instalarse a una distancia mayor o menor del lugar de nacimiento. La
mayoria de los trabajos publicados hasta ahora a este respecto se han centrado en mamiferos
(ver revision en Bélichon et al. 1996); los cénocimientos para aves son escasos y confusos y
suelen analizar las consecuencias de ‘la dispersion sobre el éxito reproductor de los individuos
durante la primera reproduccion y la supervivencia de los mismos hasta el siguiente afio de vida.
Ello es debido a la dificultad que entrafia conseguir informacion longitudinal de los individuos
con relacion a su éxito reproductor, su supervivencia y, en definitiva, su eficacia reproductiva
a lo largo de la vida. A esto se suma el hecho de que, en algunas especies, la proporcion de
individuos que se dispersan mas alla de los limites del area de estudio es elevada, con lo cual
no se les puede controlar estos parametros y se pierde totalmente una parte decisiva de la
muestra. La mayoria de los trabajds realizados han demostrado que los individuos que se
dispersan distancias mayores sufren una mayor mortalidad y tienen un menor éxito reproductor
durante la primera reproduccién ‘que los que se instalan en zonas cercanas al 4rea natal
(Greenwood y Harvey 1976a, Newton y Marquiss 1983, Part 1990, Julliar et al. 1996,
Wheelwright 1998), sin embargo para otras especies esta relacion fue inversa a la expuesta
anteriormente (Spear et al. 1998) o las distancias de dispersién no tuvieron ninglin efecto sobre
los mismos parametros (Arcese 1989, Wauters 1994).

En este Capitulo estudiamos la dispersion natal en la poblacién de milanos negros del
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area de Dofiana. El trabajo recoge informacion longitudinal sobre parametros biologicos de los
individuos a lo largo de un periodo prolongado de tiempo. Por otra parte, se ha cubierto un
area de trabajo lo suficientemente grande como para evitar la pérdida de informacion
proveniente de dispersantes lejanos. Este conjunto de circunstancias nos ha permitido disponer
de informaciéﬁ de campo acerca de aspectos biologicos y ecologicos muy raramente disponibles
en poblaciones de especies longevas (éxito reproductor a lo largo de la vida, evaluacion de la
calidad de los territorios en funcion de sus tasas de ocupacion y del éxito reproductor).
Nuestros objetivos fueron: 1) describir los patrones de dispersion natal en los individuos; 2)
examinar si existen diferencias entre sexos en las distancias de dispersion; 3) explorar qué
presiones selectivas (competencia por los recursos o evitacion de emparejamientos
endogamicos) son las que condicionan las diferencias a nivel inter e intrasexual en las distancias
de dispersion en esta poblacion; y 4) analizar las consecuencias que la decision de dispersarse
una distancia mayor o menor puede provocar sobre la eficacia reproductiva de los individuos

a lo largo de la vida.

Material y métodos

Factores que determinan las distancias de dispersion natal

Para determinar los factores que condicionan las distancias de dispersion natal, se consideraron
variables que evaliian las caracteristicas de los individuos, las condiciones en el nido de
nacimiento, la calidad del territorio y las caracteristicas del area natal, asi como la posibles
variaciones interanuales en la disponibilidad de alimento y el nimero de potenciales
competidores. Estas variables coincidieron excepto en un caso (Distancia a la carretera mas

pféxima) con las usadas en los analisis de supervivencia (ver Tabla 5).

Cdlculo de la condicion fisica de individuos adultos

La condicién fisica de los individuos adultos se calculé considerando la relaciéon entre un indice
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representativo del tamafio del individuo y otra medida representativa de su masa corporal.

Son muchos los autores que para realizar una estima del tamafio recomiendan el uso
de un indice basado en miltiples medidas corporales frente a medidas nicas (ver entre otros
Blanco et al. 1997). En nuestro caso, hemos usado tres medidas (tarso, ala y cola) para el
célculo de una estima del tamafio de los individuos. Estas medidas se trataron conjuntamente
en un Analisis de Componentes Principales con el fin de obtener un tnico indice estimador del
tamafio (Blanco et al. 1997).

Nosotros hemos considerado como indice del tamafio el valor definido para cada
individuo por el Componente Principal I del analisis (CPI). Este Componente absorbié el
45.7% de la varianza original y recogié una influencia mayoritaria de la longitud del ala (Factor
de Carga, FC = -0.85), seguida por el tarso (FC= -0.74) y la cola (FC= -0.40).

El peso, utilizado como indicador de la masa corporal para el calculo de la condicion
fisica de los individuos, vari6 mucho con la fecha de captura de los mismos, tanto para machos
reproductores o no (machos reproductores: r=0.67, N=55, P<0.001; no reproductores: r=0.41,
N=43, P<0.006) como para hembras (s6lo reproductoras)(hembras reproductoras: r=0.51,
N=T75, P>0.001; hembras no reproductoras: r=0.21, N=45, P=0.14). Para eliminar el efecto de
la fecha de captura sobre el peso de individuos con diferente estatus reproductor, se usaron los
residuos de las regresiones anteriores (RBM) como un indicador de la masa corporal.

Como indice de condicion fisica se utilizaron los residuos de la regresion entre RBM
(indicador de masa corporal) y el valor definido por el PC1(indicador de tamafio)(r=0.21,
N=180, P=0.003). |

Calculo de las probabilidades de emparejamientos entre familiares

Para poder analizar el efecto que el grado de emparejamientos endogamicos puede tener sobre
la dispersion natal, se calcularon las probabilidades de que ocurrieran dos tipos de
emparejamientos entre familiares en la poblacion estudiada: a) entre hermanos y b) entre padres

y su descendencia (grado de parentesco en ambos casos > 0.5). Los emparejamientos con un
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menor grado de endogamia no se consideraron para estos calculos, de forma que las
probabilidades obtenidas fueron conservativas.

La probabilidad de emparejamientos entre padre y descendencia (PD) se calcul6 en
base a la asunciéon de que en un momento dado un progenitor tiene posibilidades de
emparejarse con descendientes producidos duranté los ﬁltitﬁos seis afios, partiendo de la
primera reproduccion del progenitor. Esta restriccion temporal se hizo basandonos en que la
probabilidad de emparejamientos endogamicos a partir de esta edad se acerco sustancialmente

a 0. Para calcular estas probabilidades se utilizo la siguiente formula:
PD=Y SP,* PV * SD, * ID, * PD / PP

La pri;nera reproduccion seria el afio 0, siendo i=0 en este caso. SP; es la probabilidad de
supervivencia del progenitor hasta el afio i, PV la probabilidad de que el progenitor pierda su
pareja, SDi lé probabilidad de. supervivencia de la descendencia hasta el afio i. Las
probabilidades de supervivencia adultas y juveniles se calcularon en base a los resultados
expuestos en el Capitulo de Supervivencia. IDi es la probabilidad de integracion de la
descendencia en la poblacion reproductora en el afio i, y se calculd en base a la proporcion de
individuos de diferentes edades que se reproducen en la poblacion estudiada. Los valores de
este parametro fueron: 0.008 con 1 afio de edad, 0.162 a los 2 afios, 0.328 a los tres afios,
0.208 a los cuatro afios, 0.120 a los cinco afios, y 0.08 a la edad de 6 afios. PD es la
probabilidad de producir descendencia de sexo opuesto, calculada en base a los datos de
productividad en la poblacién (0.70/2=0.35), PP es el numero de individuos potenciales con
los cuales se podria emparejar el progenitor en la poblacion. Este ultimo parametro se calculé
teniendo en cuenta que el nimero de parejas reproductoras en la poblacion esta alrededor de
las 550 y se ha mantenido constante a lo largo del periodo de estudio; sabiendo que la
probabilidad de mortalidad adulta es del 0.27% anual, el nimero de individuos que se quedan

desemparejados cada afio seria 550 * 0.27 = 148.5.
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Como ejemplo de este procedimiento podriamos calcular la probabilidad de que un
progenitor en su tercera reproduccion se empareje con uno de los descendientes producidos
en las dos reproducciones anteriores. Esta probabilidad seria la suma de las dos probabilidades

siguientes:

Probabilidad de que se empareje con los descendientes producidos en la primera
reproduccion (i=2) = probabilidad de que la descendencia sobreviva hasta los dos afios de
edad * probabilidad de que el progenitor haya sobrevivido durante dos afios * probabilidad de
que el progenitor se quede sin pareja * probabilidad de que el descendiente se integre a
reproducirse con dos afios, o se hubiera integrado con un afio y hubiera perdido su pareja *
probabilidad de producir descendencia de sexo opuesto / nimero de individuos potenciales con
los cuales se puede emparejar el progenitor = 0.44 * (0.73*0.73) * 0.27 * (0.162 +

0.008*0.27) * 0.35/ 148.5=2.5 * 10°

Probabilidad de que se empareje con los descendientes producidos en la segunda
reproduccion (i=1) (calculada siguiendo el procedimiento anterior) = 1.8 * 10°¢

Asi, 1a probabilidad total de que un progenitor se empareje en su tercera reproduccion
con un hijo nacido durante los dos afios anteriores seria: 2.5 *10°+ 1.8 * 106 =27 * 10” ~
Adicionalmente calculamos la probabilidades de emparejamientos entre hermanos
(HH). Para ello asumimos como endogamicos aquellos emparejamientos entre hermanos del
mismo padre y madre. Estas probabilidades sé calcularon entre un individuo y sus hermanos

nacidos ese mismo afio y 6 afios posteriores. Para ello se utilizo la siguiente ecuacion:
HH=)) SL*SH,*II,*IH,* SP,* SM,*PH / PP

donde, SIfue la probabilidad de supervivencia del individuo hasta la edad i, SH; la probabilidad
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de supervivencia de su hermano-s a la edad j, I, fue la probabilidad de integracion del
individuo a la poblacion reproductora a la edad i, IH; fue la probabilidad de integracién de su
hermano-s a la edad j. Estas dos probabilidades se calcularon en base a los datos expuestos
arriba sobre lé proporcion de individuos reproductores de diferentes edades en la poblacion.
En caso de que i 6 j fueran distintos de 1, esta probabilidad seria la suma resultante de que el
individuo se integrara a la poblacion reproductora a la edad determinada mas la probabilidad
de que se hubiera integrado el afio anterior y hubiera perdido su pareja. SP, y SM; fueron
respectivamente la probabilidad de supervivencia del padre y madre del individuo hasta el afio
i. Estos valores son del 0.73 en cada caso, excepto cuando consideramos hermanos de la
misma cohorte, caso en que estos parametros tomarian valor 1. PH es la probabilidad de tener
un hermano de sexo opuesto, calculado en base a la proporcion de polladas tnicas, dobles o
triples en la poblacion (0.43) y, finalmente PP son el mimero de parejas potenciales en la
poblacion con las cuales se puede emparejar el individuo en un momento dado, calculada como
se ha indicado en el apartado anterior.

Este procedimiento lo podemos ilustrar al igual que en el apartado anterior con un
ejemplo practico, asi para un individuo de 3 afios calculariamos la probabilidad de que éste se
emparejara a esta edad con sus hermanos de la misma cohorte y con los de dos cohortes

posteriores:

Probabilidad de que se empareje con un hermano de su misma cohorte (i y j=3) =
supervivencia del individuo hasta los tres afios * la misma anterior para su hermano *
probabilidad de que el individuo se integre a la poblacion a la edad de tres afios o se hubiera
integrado antes y se quede desemparejado * la misma anterior para su hermano * probabilidad
de tener un hermano de sexo opuesto / parejas potenciales en la poblacion= (0.44*0.73)*

(0.44*0.73)*(0.328 + 0.162*0.27) * (0.328 + 0.162*0.27) * 0.43 / 148.5=4.9 * 107,

Probabilidad de que se empareje con su hermano de una cohorte posterior (i=3 y j=2) =
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supervivencia del individuo hasta los dos afios de vida * probabilidad de supervivencia de su
hermano hasta los dos afios de vida * probabilidad de que el individuo se integre a la poblacion
reproductora a la edad de 3 afios * probabilidad de que su hermano se integre a la poblacion
reproductora a los dos afios, o se integrara con un afio de edad y haya perdido su pareja *
probabilidad de que los dos padres sean los mismos para ambos individuos * probabilidad de

tener un hermano de sexo opuesto / parejas potenciales en la poblacién= 1.3 * 107
y finalmente,

Probabilidad de que se empareje con su hermano de dos cohortes posteriores (i=3 y j=1),

(calculada siguiendo el mismo procedimiento anterior)= 3.8 * 107

Asi, la probabilidad de que un individuo de 3 afios se emparejara con un hermano de 3 afios
o nacido durante los dos afios después seria: 4.9 * 10-5 + 1.3 *10-5 +3.8 *10-7 = 6.2 *

10-5.

Cdlculo de la eficacia reproductiva a lo largo de la vida

Para analizar las consecuencias que tuvo el instalarse a una distancia mayor o menor del lugar
de nacimiento, se estudié la relacion entre la distancia de dispersion natal y la eficacia
reproductiva a lo largo de la vida de los individuos (EF). Esta variable se defini6 para cada
individuo como el nimero de sus descendienfes que sobrevivio hasta los dos afios de vida.
Como se indica en el Capitulo de Supervivencia de esta Tesis, la supervivencia hasta los dos
afios de vida esta determinada por la densidad de reproductores conespecificos en la zona de
nacimiento. Asi, usamos la expresion matematica derivada del modelo GLM para la
supervivencia juvenil para calcular esta probabilidad de supervivencia para cada uno de los
individuos producidos que llegaron a abandonar el nido..

Los analisis de los factores que determinan la probabilidad de supervivencia entre los
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dos y los cuatro afios de vida revelaron que ésta no depende de mnguna de las variables
analizadas. Por ésto y lo expuesto anteriormente, se asumié que todos los individuos que
sobreviven hasta los dos afios de vida tienen la misma probabilidad de alcanzar la edad
reproductora (entre 3-4 afios). En base a esto, la eficacia reproductora de los individuos se
calcul6 como sigue: |
a) Para individuos que murieron durante el periodo de estudio, es decir, antes o durante 1997,
la supervivencia de la descendencia producida se calculd como se indica arriba, en base a la
densidad de conespecificos en torrio al nido de nacimiento. El mayor valor de ER se obtiene
si toda la descendencia producida sobrevivio hasta los dos afios.

b) Para los individuos que atin vivian en 1997, supimos exactamente el nimero de pollos que
habian producido hasta ese afio. La probabilidad de que estos pollos sobrevivieran hasta los
dos afios de vida se calcul6 en base a la dénsidad en la zona de nacimiento como hemos
sefialado anteriormente. Para estimar los componentes de la eficacia reproductiva de estos
individuos en los afios futuros (dependiente del éxito reproductor y supervivencia de la
descendencia), se construyeron Cadenas de Markov para cada uno de ellos (ver aplicaciones
en Ens et al. 1995). Procedimos. calculando en primer lugar la probabilidad de que ese
individuo estuviera vivo al afio siguiente (1998). Esto se hizo teniendo en cuenta que la
supervivencia de los individuos adultos reproductores esta condicionada por la densidad en
torno al territorio donde se reprodujo el individuo €l afio anterior, por si el individuo tuvo éxito
onoy por la distancia del nido al bordé del Parque Nacional (ver Capitulo de Supervivencia).
En base a estos factores obtuvimos la probabilidad de siupervivencia hasta el afio siguiente. A
continuaciéon hicimos una simulacion generéndo numeros al azar, y cuando el numero
obtenido en cada caso fue mayor que la probabilidad de supervivencia calculada para ese caso
concreto en base a los factores indicados, asumimos que el individuo no sobrevivi6 hasta ei
afio siguiente. Si la simulacidn indicaba que el individuo “moria”, su eficacia reproductora fue
el namero de descendientes que habia producido en los afios anteriores y que sobrevivié hasta

los dos afios de vida. Si la simulaci6n indicaba que el individuo “sobrevivia” (cuando el numero
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generado al azar fue menor que la probabilidad de supervivencia calculada), su éxito
reproductor durante ese afio (1998) se calculo al azar, en base a los valores conocidos de este
parametro para ese individuo en los afios anteriores. Se repitié este proceso cuantas veces fue
necesario para cada individuo hasta que resulté “muerto”, y se calculo la probabilidad de
supervivencia hasta los dos afios de vida de toda la descendencia generada. Basandonos en
nuestros datos de campo y los conocimientos sobre supervivencia adulta en la especie,
asumimos que el maximo nimero de veces que un individuo se reproduce durante su vida es

de 15.

Localizacion de los territorios y medida de las distancias

Las distancias de dispersion natal se calcularon como la longitud de la linea recta que uni6 el
territorio de nacimiento con el de la primera reproduccion, utilizando como base las
coordenadas geograficas de ambos nidos (ver Métodos Generales). Durante el periodo de
estudio se hizo un control exhaustivo de los dormideros y los territorios de reproduccion. Asi,
aunque el primer control de reproduccion de un individuo se detectara a los 5 afios o mas de
vida, se asumio que esta observacion correspondio a su primer intento reproductor y en base
a ésto calculamos la distancia de dispersion natal. Los casos en los que los controles
considerados no correspondieran realmente al lugar del primer asentamiento como
reproductor debieron ser despreciables. Esto unido al hecho de que una proporcion muy baja
de individuos (29.6%) cambiaron de territorio entre dos reproducciones sucesivas y a que, en
caso de hacerlo, las distancias fueron muy cortas (mediana=302 m, ver Capitulo de Dispersion

Reproductiva), nos permite afirmar que el error que se esta cometiendo en el calculo de las

distancias de dispersion natal es practicamente nulo.

Tratamiento estadistico

Inicialmente se realizaron analisis univariantes considerando por separado machos y hembras,

y aplicando pruebas no paramétricas, ya que la variable “distancia de dispersion natal” no se
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ajust6 a una distribucion normal (Siegel y Castellan 1988). Igual que en los casos anteriores,
con el fin de obtener una descripcion matematica de la variacion en las distancias de dispersion
natal, se aplicaron Modelos Lineares Generalizados. Para poder aplicar estos modelos hubo
que hacer una transformacion logaritmica de la variable distancias de dispersion para que se
ajustara a una distribucion normal; en consecuencia, se asumio6 una distribucion normal de los

errores y una funcion de enlace de identidad.

Resultados

Localizacion de dispersantes lejanos

La poblacién de milanos negros de Dofiana esta a unos 100 km de las zonas mas cercanas
donde esta especie se reproduce (Sierra Morena y las estribaciones de la Sierra de Cédiz). Con
el fin de valorar la frecuencia de dispersantes lejanos se prospectaron‘ diversas poblaciones
situadas a diferentes distancias del area de estudio principal (Fig. 2). Paralelamente
examinamos las recuperaciones de individuos muertos anillados con metal (como se ha
indicado en Métodos Generales).

El total de individuos que se observaron fuera del 4rea de estudio para ver si portaban
o no anillas de PVC fue de 2481 (Fig. 2). Ninguno de estos individuos llevaba anilla de PVC.
Atendiendo a las recuperaciones de metal, de un total de 2123 individuos que habian sido
anillados unicamente con metal en el area de Dofiana, se recuperaron 69 anillas de individuos
muertos durante periodo reproductor, y todas estuvieron localizadas dentro de los limites del
area de estudio.

A estos resultados hay que afiadir el hecho de que en el area de estudio principal las
distancias a las que se prospectd buscando individuos marcados (maximo 40 km) fueron
mayores que la mayor distancia de dispersion natal detectada (méaximo 33 km), ademas, como
se indica posteriormente el 60 % de los machos y el 31% de las hembras se dispersaron menos

de 5 km (Fig. 7).
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En base a estos resultados y ala elevada probabilidad de recaptura y tasa supervivencia
en la poblacion podemos asumir que la proporcion de dispersantes lejanos es despreciable y

que todos los individuos vivos regresan a reproducirse a la poblacion donde nacieron.

Patron de dispersion natal: efectos del sexo y la edad

Desde que se inici6 este estudio y hasta 1997 incluido, se han contabilizado un total de 862
reavistamientos de individuos reproductores que correspondieron a 422 individuos distintos.
La informacion sobre dispersion natal estuvo restringida a 285 de éstos individuos, debido a
que para el resto, aunque supiéramos la zona de su nacimiento o primera reproduccion, no
pudimos calcular las distancias de dispersion natal por carecer de la informacién exacta sobre
la localizacién de uno de estos dos nidos (el de nacimiento o primera reproduccién). La
mediana de las.dist.ancias de dispersién natal para estos individﬁos fue de 4780 m (de=5244,
N=285, minimo=187-maximo=33372).

Si tenemos en cuenta el efecto del sexo, encontramos que los machos se dispersan
distancias mas cortas que las hembras (machos: mediana=3245 m, de=4190, N=85,
minimo=190-maximo=19913, hembras: mediana=8024 m, de=4821, N=80, minimo=187-
maximo=17430, U de Mann-Whitney, P<0.0001). La distribucién de las distancias de
dispersion fue leptokirtica para los machos y casi platikirtica para las hembras: el 60% de los
machos y sélo el 31.2% de las hembras se dispersaron menos de 5 kms (Fig.7). En base a estos
resultados, podemos asumir que, en la poblacion estudiada, la dispersion natal estd sesgada
respecto al sexo.

Tanto para machos como para hembras, la distancia a la cual se dispersaron los
individuos fue independiente de la edad a la que se reprodujeron por primera vez (machos:

r.=0.170, N=79, P=0.130; hembras: r,=0.098, N=76, P=0.399).
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FIGURA 7. Distribucion de las distancias de dispersion natal segin el sexo
de los individuos. '

Efecto de las caracteristicas individuales, condiciones en el territorio de

nacimiento, calidad del territorio y caracteristicas del drea natal

Mediante analisis univariantes se estudiaron los efectos de las variables expuestas en la Tabla
5 sobre las distancias de dispersion natal. Se encontraron efectos significativos para tres
variables analizadas, aunque las tendencias no fueron excesivamente marcadas. Los machos
nacidos en zonas cercanas al borde del Parque Nacional o en zonas exteriores, se dispersaron
a distancias mas cortas (r,=0.27, N=66, P=0.026), ademas, se dispersaron menos los machos

nacidos en areas donde la densidad de reproductores fue mayor (r,=-0.32, N=66, P<0.001).
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Finalmente, las hembras que habian nacido en afios en los que la productividad media de la
poblacion fue mas baja se dispersaron a distancias mas cortas (r,=0.26, N=73, P=0.027).

El ajuste de Modelos Lineares Generalizados a la variable "distancia de dispersion
natal" gener6 un modelo que explico el 33.1% de la "deviance" inicial y que no mostré sobre
dispersion de los datos (“deviance” media=0.53). En dicho modelo (Tabla 11) entraron
significativamente tres factores: sexo (51.8% de la “deviance” explicada), densidad de
reproductores (22.2%), orden de nacimiento (7.2%), y dos interacciones: sexo*densidad de
reproductores (9.5%) y sexo*orden de nacimiento (9.2%). En consecuencia, este modelo
indica que los machos que fueron pollos nicos o primeros en la pollada y que, ademas
nacieron en zonas donde la densidad de reproductores fue alta, mostraron distancias mas cortas
de dispersion. Para las hembras el efecto del orden de nacimiento y la densidad fue mas débil
y en el mismo sentido que para los machos (Fig.8).

Adicionalmente, el modelo se ve apoyado por los resultados que se obtuvieron
comparando el intercambio de individuos entre dos areas de la poblacion que fueron
diferenciadas en base a la densidad de reproductores. La zona de alta densidad esta situada en
la parte norte del Parque Nacional (Matasgordas, Cafio Mayor y El Raposo), alli la densidad
media de parejas reproductoras es de unas 28 parejas’km’. El resto del area de estudio se
consider6 zona de baja densidad (alrededor de 7 parejas/ km?). Para cada una de las dos zonas
definidas se estudié el orden de nacimiento de los individuos que se integraron a reproducirse
provenientes de la otra zona. En la zona de alta densidad, los individuos que se integraron a
reproducirse provenientes de la zona de baja densidad fueron principalmente pollos tinicos o
primeros (80.8%, N=24), mientras que en la zona de baja densidad la tendencia fue al contrario
(tinicos y primeros: 38.1%, N=21), integrandose principalmente individuos nacidos segundos
o terceros (Test exacto de Fisher, P=0.011).

Las diferencias en distancias de dispersion entre individuos con distinto orden de
nacimiento, podrian ser debidas a diferencias en la capacidad competitiva que permitieran a los

individuos Unicos o primeros establecerse cerca de los lugares donde nacieron. Esta mayor
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TABLA 11. Resultados del modelo GLM para las distancias de dispersion natal. Para
normalizar la variable “distancia de dispersion natal” se le aplicO una transformacion
logaritmica. Se asumi6 error normal y funci6n de enlace de identidad.

PARAMETRO ERROR
ESTIMADO ESTANDAR

Constante 8.605 0.301
Sexo (Hembras) 0317 0.417
Densidad local -0.036 0.010
Orden de nacimiento (Pollos primeros) -0.090 0.272
Orden de nacimiento (Pollos segundos) 0.566 0.277
Sexo(Hembras) * Densidad local 0.029 0.015
Sexo (Hembras) * Orden de nacimiento (Pollos primeros) 0.095 0.428
Sexo (Hembras) * Orden de nacimiento (Pollos segundos) -0.58 0.403
Deviance Residual 4739

g . 83

: Distancia de dispersién natal (m)

Densidad local

FIGURA 8. Distancias de dispersién natal predichas por el modelo GLM segin el sexo
de los individuos, el orden de nacimiento y la densidad local en torno al territorio de
nacimiento.
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capacidad competitiva se podria reflejar en una mejor condicion fisica (al volar y cuando fueron
adultos), una menor edad del primer retorno al area de estudio, una menor edad de la primera
reproduccion y mayor nimero de afios presente en el area de estudio antes de reproducirse.
Los resultados obtenidos al testiﬁcaf estas predicciones indican que los individuos nacidos en
distinto orden en una pollada no difieren en ninguna de las caracteristicas analizadas citadas

anteriormente (Todas las comparaciones P>0.05).

Base genética de la dispersion natal y evitacion de emparejamientos entre
Jamiliares

A 1o largo del periodo de estudio solo ha habido 12 casos que proporcionaran informacién
acerca de distahcias de dispersion natal para dos hermanos de una misma pollada. La
correlacion eﬁtre las distancias de dispersion de estas parejas de hermanos mostré una relacion
directa (r,=0.66, N=12, P=0.018). Hay que tener en cuenta que este test es conservativo
puesto que se estan incluyendo parejas de hermanos de sexo diferente; dado que las distancias
de dispersion difieren entre sexos, esta inclusion esta disminuyendo el grado de correlacion.
Aparentemente, estos resultados son consistentes con la posibilidad de que existiera alguna
base genética en las distancias de dispersion. Sin embargo, es conocido que existe una gran
dificultad para separar el efecto de esta posible base genética del de los factores ambientales
(caracteristicas del microhabitat, calidad de los padres y del territorio). Una forma de abordar
este problema y poder separar los dos efectos seria estudiar la similitud en distancias de
dispersién entre padres y descendencia o entre individuos nacidos en el mismo territorio en
diferentes afios y con progenitores distintos. En nuestro caso, este tipo de anlisis no se pudo
realizar debido a que para la mayoria de los individuos cuyos descendientes se integraron en
la poblacion reproductora durante el periodo de estudio. no se disponia de informacion de sus
distancias de dispersion. Esto fue debido a que para muchos de ellos no se pudo determinar

el territorio exacto de nacimiento al haber sido marcados durante los primeros afios de
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estudio, cuando el control era menos exhaustivo.

Sin embargo, realizamos otra aproximacion al problema, que consistio en explorar si
las distancias de dispersion eran mas similares entre hermanos del mismo sexo que entre
individuos del mismo sexo nacidos en territorios muy proximos el mismo aifio, los cuales
compartieronr las mismas caracteristicas ambientales. Con este fin, para cada pareja de
hermanos o volantones vecinos, se calculé un indice de similaridad: distancia de dispersion mas
corta/distancia de dispersion mas larga; cuando este indice tom6 un valor de 1 la similitud en
distancias de dispersion entre la pareja de indivjduos fue maxima. Los resultados mostraron
que los valores de este indice correspondientes a parejas de hermanos no difirieron de los
obtenidos para parejas de vecinos (hermanos: media=0.83, de=0.12, N=4, vecinos:
media=0.62, de=0.35, N=25; U de Mann-Whitney, P=0.23). Estos resultados apoyan la
hipotesis de que las distancias de dispersion en la poblacion estudiada estan mas relacionadas
con las condiciones ambientales locales que con componentes genéticos.

Por otra parte, muchos autores han propuesto la evitacion de emparejamientos entre
familiares como la principal causa que determina las diferentes distancias de dispersion
encontradas para machos y hembras (ver Introduccién de este Capitulo). Desafortunadamente,
no son muchas las especies y poblaciones en las que se dispone de datos adecuados para poder
determinar con exactitud la frecuencia con la que se producen este tipo de emparejamientos
y cudles son sus verdaderos efectos. En la poblacion de milanos negros de Dofiana, durante
todos los afios que dur6 este estudio, no detectamos ni un solo caso de emparejamiento entre
familiares, lo cual sugiere que este fendmeno ocurre con muy baja frecuencia. En cualquier
caso, resulta muy dificil estimar la frecuencia real de emparejamientos entre familiares en una
poblacion, debido a que es practicamente imposible que todos los familiares estén marcados
y a que siempre hay individuos para los cuales no se conocen sus relaciones familiares.
Alternativamente, calculamos las probabilidades tedricas de emparejamiento entre familiares
en la poblacion estudiada (ver Métodos de este Capitulo). En todos los casos, las

probabilidades obtenidas fueron muy bajas (padres-descendencia: 0.000808, entre hermanos
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= 0.000128). Estos resultados sugieren que, siendo tan bajas la probabilidades de emparejarse
con un familiar, es improbable que exista una presion selectiva que modele las distancias de
dispersion como mecanismo para evitar los posibles efectos deletéreos de un incremento de

la endogamia en la poblacion.

Consecuencias de la dispersion natal

Primera reproduccion

La primera aproximacion realizada para explorar las consecuencias de las diferentes distancias
de dispersion natal fue ver si éstas estaban relacionadas con las caracteristicas de la primera
reproduccion de los individuos. Tanto para machos como para hembras no hubo diferencias
- en las distancias de dispersi()n entre individuos que tuvieron o no una reproduccion exitosa
(machos con éxito: mediana de la distancia(d)=2356.2 m, de=4986.3, N=32, machos sin
éxito: d=3260.3 m, de=3337.9, N=37, U de Mann-Whitney, P=0.65; hembras con éxito:
d=9930.5 m, de=4893.7, N=20, hembras sin éxito: d=7329.2 m, de=4715, N=51, U de Mann-
Whitney, P=0.08). Tampoco hubo relacion entre distancia de dispersion y probabilidad de
suffir un evento de predacion (machos con predacion: d=3260.3 m, de=3394.9 N=7, machos
sin predacion: d=3047.8 m, de=4621.9, N=48, U de Mann-Whitney, P=0.89; hembras con
predacion: d=8582.4 m, de=5827.1, N=13, hembras sin predacion: d=8472.2 m, de=5041.7,
N=39, U de Mann-Whitney, P=0.55). Finalmente, se estudio el efecto de estas distancias sobre
la fecha de puesta, tamafio de puesta, pollos nacidos y pollos volados; en todas estas
comparaciones obtuvimos resultados no signiﬁéativos (P>0.05)(Tabla 12).

Para examinar si las distancias de dispersion determinaron la calidad del territorio que
los individuos ocuparon durante su primera reproduccion, se realizaron anélisis de correlacion
entre las distancias y las variables de calidad de territorio (ver Tabla 5). Todas las correlaciones
mostraron resultados no significativos (P>0.05) (Tabla 12). Adicionalmente, estudiamos la

relacion entre las distancias de dispersion y la densidad local del 4rea de instalacion. Tanto para
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los machos como para las hembras, los individuos que se dispersaron distancias mas cortas se
instalaron en zonas donde la densidad de reproductores fue mayor (Tabla 12, Fig.9).

También se examiné la influencia de las distancias de dispersion sobre el patron de
emparejamiento y las caracteristicas de la pareja durante la primera reproduccién. Se
categorizo el tipo de pareja segun 1a edad, el orden de-nacimientAo, la experiencia reproductora
de la misma y si se habia reproducido o no en el territorio de instalacion o en otro diferente.
Las distancias de dispersion de los machos no estuvieron relacionadas con ninguna de éstas
caracteristicas de las hembras con que se emparejaron (Corrélaciones de Spearman y Tests de
U de Mann-Whitney, P>0.05). En resumen, para un individuo macho, la probabilidad de
emparejarse con una hembra joven o adulta, con experiencia reproductora o no, no varié con
la distancia de dispersion. Sin embargo, en el caso de las hembras, aquellas que se dispersaron
més lejt-)s de su lugar de nacimiento, se emparejaron con machos de mas edad (r,=0.55, N=19,
P=0.01). Ademas, las hembras que se emparejaron con machos que se reproducian por
primera vez mdstraron distancias de dispersion mas cortas (mediana=3550 m, de=2708.2,
N=11) que las que se emparejaron con machos que tenian al menos un afio de experiencia
reproductora (mediana=10228.9 m, de=3612.9, N=6)(U de Mann-Whitney, U=3.00, P=0.003).

También se analizo el efecto que el dispersarse una mayor o menor distancia tuvo sobre

la probabilidad de supervivencia de los individuos. En la poblacion estudiada las tasas de
supervivencia adulta y de la probabilidad de recaptura son elevadas (ver Capitulo de
Supervivencia). Debido a esto, las tasas de reavistamiento son un buen indicador de la
supervivencia (Marti et al. 1994). Para testar la relacién con la probabilidad de supervivencia,
comparamos las distancias medias de dispersion de individuos que retornaron al afio siguiente
y de los que no retornaron. No encontramos diferencias en las distancias entre los dos grupos
de individuos, tanto para machos (retornaron: mediana de la distancia de dispersion (d)=3260.3
m, de=4266.6, N=53, no retornaron: d=3245 m, de=3485.3, N=15; U de Mann-Whitney,
U=393.0, P=0.95), como para hembras (retornaron. d=8864 m, de=4936.2, N=46, no

retornaron: d=7243 m, de=3695 4, N=19, U de Mann-Whitney, U= 314.0, P=0.08).



TABLA 12. Consecuencias de la dispersion natal sobre la primera reproduccion de los individuos, sobre la calidad de los territorios ocupados
y relacién con la densidad en el drea de instalacién. Los anilisis se hicieron aplicando Correlaciones de Spearman. N=tamafio de muestra,

o]
P=probabilidad, M=machos, H=hembras. o
SEXO N r P
REPRODUCCION

Fecha de puesta M 32 -0.03 0.87
H 21 033 0.14
Tamafio de puesta M 45 0.07 0.65
H 56 0.01 0.93
Pollos nacidos M 53 0.06 0.68
H 64 0.21 0.09
Pollos volados M 66 -0.07 0.55
. H 71 022 0.06

CALIDAD DEL TERRITORIO OCUPADO
% de afios con predacion 59 004 074
59 0.17 020
59 -0.10 043
59 -0.04 0.77
40 0.01 096
43 -0.15 034
59 -0.15 048
59 -0.05 0.80
84 -0.29  0.007
78 -0.23  0.04

Productividad global
% de afios de ocupacion

Productividad sin predacion

DENSIDAD LOCAL DE DESTINO

TEmET LIRS
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FIGURA 9. Relacién entre las distancias de dispersion natal de machos (arriba) y
hembras (abajo) y 1a densidad local en el territorio de instalacién durante la
primera reproduccion.
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Resumiendo, de los resultados expuestos anteriormente, solo la densidad de
conespecificos reproductores en la zona de instalacion estuvo relacionada con las distancias
de dispersion, de forma que los individuos que se dispersaron a distancias mas cortas se
instalaron en zonas mas densas. Sin embargo, este efecto puede ser debido al hecho de que los
individuos que se dispersan a distancias mas cortas son también los que provienen de zonas
mas densas, de forma que la zona de partida y destino pueden ser las mismas y por lo tanto
coincidir los valores de la densidad en el territorio natal y de primera instalacion al estar muy

proximos.

Eficacia reproductiva a lo largo de la vida
Como se podra comprobar a lo largo de esta Tesis, en el milano negro los desplazamientos
realizados durante la dispersion natal son més_extensos que los realizados entre reproducciones
. sucesivas. También sabemos que la supervivencia esta condicionada por factores que varian
espacialmente en el drea de estudio. En este escenario, la dispersion natal, y por lo tanto la
eleccion del lugar donde el individuo se reproduce por primera vez, puede condicionar la
eficacia reproductora de los individuos a lo largo de la vida. Por lo tanto, las consecuencias de
la dispersion natal pueden no detectarse durante la primera reproduccion, pero si cuando se
tiene en cuenta toda la vida del individuo. Los célculos de la eficacia reproductiva de los
individuos mostraron que los valores de la misma variaron entre 0 y 7 descendientes que
alcanzaron el segundo afio de vida (mediana=0.27, de=1.62, N=114). Se obtuvo una
correlacion inversa que resulto ser significativa entre la eficacia reproductiva a lo largo de la
vida y la distancia de dispersion para los machos (r.=-0.43, N=36, P=0.008); en las hembras
esta relacion no fue significativa (r,=0.07, N=36, P=0.683)(Fig.10). Estos resultados indican
que ios machos filopatricos mostraron mayor eficacia reproductiva a lo largo de la vida.
Pudiera ocurrir que esta mayor eficacia reproductiva fuera debida a que también los individuos
que se dispersan menos se instalan en zonas de mayor densidad, sin embargo, no existio

ninguna relacion entre la densidad de instalacion y 1a eficacia reproductiva a lo largo de la vida,
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ni para machos (r,=0.105, N=36, P=0.541) ni para hembras (r,=-0.151, N=36, P=0.038)(Fig.
11).
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Discusion

Patrones de dispersion natal

El primer resultado relevante encontrado en el estudio sobre dispersion natal del milano negro
de Dofiana es el elevado grado de filopatria que muestran los individuos en esta poblacién. En
oposicion a lo defendido por Reed (1993) que afirmaba que la distincion entre el concepto de
ﬁlopaﬁia y dispersion no debia establecerse, nosotros pensamos que esta separacion, tratando
el problema a nivel poblacional puede ser acertada. Por ejemplo, en nuestra poblacion, si
consideramos una distribucion continua de la distancias de dispersion natal todos los individuos
deberian ser considerados como dispersantes, puesto que no existio ni un solo caso en que un
individuo ocupara para reproducirse el territorio donde naci6. Sin embargo, podemos sostener
que en esta pobladén la estrategia que predomina esla filopatria. De hecho, ningun individuo
de los marcados en Dofiana ha sido detectado fuera de esta zona durante los afios que dur6
este estudio. Esta afirmacion la pbdemos apoyaf con los resultados obtenidos en el Capitulo
de Supervivencia que claramente indican que se esta controlando a la inmensa mayoria de los
individuos que sobreviven.

El patron de dispersion difirio significativamente entre machos y hembras: el 60% de
los machos y sélo el 31.2% de las hembras se dispersaron una distancia menor de 5 kms desde
su lugar de nacimiento. Este patron coincide con el encontrado en la mayoria de las especies
de aves (ver entre otras, Greenwood 1980, Greenwood y Harvey 1982, Marzluff et al. 1989,
Pirt 1995). La discusion de su efecto se aborda_ en el apartado siguiente ya que el sexo puede
ser considerado como una de las caracteristicas que afectan a la variabilidad individual en las

distancias de dispersion.

Factores determinantes de la variabilidad individual en las distancias de
dispersion natal

El modelo GIM indica que la decision de un individuo sobre a qué distancia dispersarse esta
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determinada principalmente por: 1) el sexo; 2) la densidad local de conespecificos en la zona
de nacimiento y, 3) el orden de nacimiento del individuo. En el modelo también entraron
significativamente las interacciones entre el sexo y la densidad y entre el sexo y el orden de
nacimiento. Todo ello indica que el efecto tanto de la densidad como del orden de nacimiento
sobre las distancias de dispersion fue mucho mas acusado para los machos que para las
hembras (Fig.8). Los individuos que mostraron un mayor grado de filopatria fueron machos
nacidos en zonas de alta densidad y que fueron pollos tinicos o nacidos primero.

El efecto de la densidad sobre las distancias de dispersién natal ha sido puesto de
manifiesto para numerosas especies (ver p.ej., Newton y Marquiss 1983, Hines 1986,
Wheelwright et al. 1998). Sin embargo, esta relacion entre las distancias de dispersion y la
densidad, en unos casos se demostr6 que era positiva, es decir, los individuos nacidos en zonas
mas densas se dispersaron distancias mas largas (Watson et al. 1984, Nilsson 1989), y en otros
el efecto fue negativo (Delestrade et al. 1996). Greenwood y Harvey (1979) encontraron
incluso un efecto inverso de la densidad segtin los sexos dentro de una misma especié. Enla
poblacion de milanos negros de Dofiana el efecto de la densidad sobre las distancias de
dispersion puede explicarse atendiendo al caracter gregario de esta especie. El milano negro
puede llegar a formar colonias laxas en las que la densidad es elevada, como ocurre en algunas
zonas del area de estudio. El reproducirse en zonas de alta densidad puede reportar a los
individuos una serie de beneficios. Por una parte la probabilidad de supervivencia de las aves
adultas y de sus descendientes es superior a la existente en areas de baja densidad (véase el
Capitulo de Supervivencia). Por otro lado, tal como se discutié en el capitulo antes
mencionado, en areas densas pueden ponerse en marcha mecanismos sociales facilitatorios en
la bisqueda del alimento y en la defensa comunal (ver referencias en el Capitulo de
Supervivencia). Adicionalmente, los individuos de milano negro podrian estar siendo atraidos
por la presencia de conespecificos, ya que éstos pueden ser un buen indicador de la calidad
del habitat (Smith y Peacock 1990, Stamps 1991, Reed y Dobson 1993).

El orden de nacimiento fue la otra variable que entr6 significativamente en el modelo
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GLM de las distancias de dispersion natal. Aquellos individuos de la poblacién que fueron
pollos unicos o primeros se dispersaron distancias mas cortas que el resto. Hay numerosos
trabajos en los que se ha propuesto y demostrado que los individuos competitivamente
inferiores eti una poblacion son los que muestran mayores distancias de dispersion
probablemente debido a que son excluidos por otros con mayor capacidad competitiva o
dominancia de tipo social (“Social competition hypothesis”, Dhondt y Hublé 1968, Gauthreaux
1978, Greenwood 1980, Waser y Jones 1983, Wasér 1985, Verhulst 1997). La relacion
encontrada en el milano negro entre el orden de eclosion y las distancias de dispersion podrian
ser debidas a diferencias en la condicion fisica de los individuos segun su orden de nacimiento.
Sin embargo, nosotros no encontramos ninguna relacion del orden de nacimiento con la
condicion fisica medida al volar del nido ni en estadios adultos de estos individuos. Otra
prediccion también seria que si los pollos unicos 0 nacidos primeros son mas competitivos, se
integrarian a edades mas tempranas a la poblacion reproductora, sin embargo tampoco hubo
relacion con la edad de la primera reproduccion. Asi, fenotipicamente, los pollos primeros o
unicos no resultan diferentes del resto de la poblacion teniendo en cuenta las variables que
nosotros hemos estudiado.

En el milano negro, los pollos cuando abandonan el area del nido natal parten
directamente hacia las zonas de invernada, por lo cual cabe esperar que la prospeccion durante
este periodo sea practicamente nula. Adicionalmente en ésta especie se ha demostrado que
suele darse una sincronizacion en la fecha de abandono del nido entre los pollos nacidos
primeros y segundos (Vifiuela y Bustamante 1992) con lo cual estas diferencias potenciales
en tiempo disponible para prospectar antes de la primera migracién se verian aun mas
reducidas. Es mas logico pensar que la prospeccion se produce mas durante los afios que dura
el periodo prereproductor, el mamero de los cuales puede variar en funcién, tanto de la edad
de la primera reproduccién como de las veces que el individuo retorne de las zonas de
invernada al area de estudio (hay individuos que no retornan ni el primer ni incluso el segundo

afio de vida). A través de esta prospeccion, como ocurre en otras especies (Boulinier y
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Danchin 1997) los individuos podrian adquirir una serie de ventajas e informacion que le
permitieran instalarse mas cerca de la zona de nacimiento, y a la vez los individuos nacidos
unicos o primeros podrian ser aquellos que hubieran prospectado durante mas afios. Sin
embargo, el mimero de afios que un individuo retorn6 al area de estudio antes de reproducirse
tampoco dependi6 de su orden en la pollada. La falta de relacion entre el orden de nacimiento
y todas las caracteristicas analizadas puede ser debida a que las variables utilizadas para valorar
la capacidad competitiva de los individuos no sean adecuadas, o que por el contrario esté
operando algiin mecanismo de dominancia social que no esté relacionado con ninguna
caracteristica fenotipica y que se base en la jerarquia de nacimiento. El milano negro es una
especie, como se ha mencionado antes, que durante su periodo prereproductor usa dormideros
coloniales, como reproductor puede llegar a formar colonias laxas, y manifiesta una serie de
comportamientos sociales (defensa, bﬁsquedq de alimento) en los que el establecimiento de una
organizacion social basada en una determinada jerarquia puede ser importante pafa la defensa
y adquisicién de los recursos. En esta especie, durante el periodo de estancia en el nido se
establece una jerarquia entre los hermanos de una misma puesta, de forma que los individuos
nacidos primeros son los que manifiestan un mayor grado de agresion frente a sus hermanos,
y a la vez los que atraen mas la atencién de los padres en cuanto al aporte de alimento (Veiga
e Hiraldo 1990, Vifiuela y Bustamante 1992). Como se ha demostrado en otras especies de
aves, esta jerarquia establecida en los primeros estadios del desarrollo puede ser un buen
predictor de la que se va a mantener a lo largo de la vida frente a conespecificos ( Boag y
Alway 1980, 1981). Los individuos que son mas dominantes a edades tempranas van a ser los
que en estadios posteriores de la vida tengan una mayor probabilidad de verse envueltos en
enfrentamientos agonisticos, traduciéndose éstos en una mayor capacidad competitiva para
adqﬁirir y defender los recursos (en este caso concreto los territorios cercanos al area de
nacimiento).
Adicionalmente, en otras especies de vertebrados, se ha argumentado que el grado de

atencion de los padres y de interacciones con los mismos puede también determinar el grado
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de dominancia de la descendencia ( McCarthy y Southwick 1979). En el milano negro, y otras
especies de aves, los pollos unicos van a recibir un mayor grado de atencion de los padres, con
lo cual el aprendizaje de paufas agonisticas y el grado de jerarquia social y capacidad
competitiva adquirido puede ser maximo frente a individuos en los que la atencién de los
padres ha de ser compartida entre varios hermanos. Adicionalmente, Hiraldo et al. (1990)
encontraron en un estudio realizado en la misma poblacion de milanos negros que hubo una
tendencia a que el aporte de alimento fuera cualitativamente diferente entre nidos con un solo
pollo y polladas miltiples, de forma que en los primeros la representacion en la dieta de piezas
procedentes de carrofia fue menor que en los segundos. Esta diferencia cualitativa en la dieta
entre pollos Gnicos y el resto podria suponer limitaciones en el desarrollo de los segundos
(musculatura, estructura ésea...) no detectables mediante los indices de condicion fisica
utilizados en este trabajo, determinando difefencias en la capacidad competitiva entre ambos
grupos. Esta mayor dominacia de poilos unicos o nacidos primeros en el milano negro se ve
apoyada por el hecho de que, en la poblacion estudiada, las zonas de alta densidad
(potencialmente zonas de mejor calidad) atraen principalmente pollos Uinicos o primeros,
presumiblemente individuos de “buena calidad o mejor estatus social” provenientes de zonas
de baja densidad, mientras que en las zonas poco densas los individuos que se integran
provenientes de zonas densas son principalmente pollos segundos y terceros, presumiblemente
de “peor calidad o mas bajo estatus social”.

Aunque la competencia esté modelando la dispersion en esta especie no podemos
excluir la posibilidad de que otros mecanismos como puede ser la evitacion de
emparejamientos endogamicos estén actuando paralelamente (Dobson y Jones 1985). De
hecho, son numerosas las especies en las que se ha propuesto la evitacion de emparejamientos
endogamicos como motor principal de la dispersion (ver entre otras Greenwood et al. 1979,
Greenwood 1982, 1983, 1987, Bollinger et al. 1993, Wheelwright y Mauck 1998). Para medir
¢l grado de endogamia en una poblacion se ha recomendado como un buen indice la frecuencia

con que ocurren emparejamientos entre familiares cercanos en la misma (Pusey 1987). En la
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poblacion de milanos negros de Dofiana, desde que se inici6 el marcaje y control de individuos
con PVC hasta ahora (ver Métodos Generales), no hemos encontrado ningin caso de
emparejamientos entre familiares (hermanos o padres-descendencia). Las frecuencias tedricas
calculadas (padres-descendencia: 0.000808, entre hermanos: 0.000128) sugieren que la
ocurrencia de este fenomeno por azar debe ser practicamente inexistente en la poblacion
estﬁdiada. Los factores demograficos tales como la mortalidad juvenil, la reproduccién
retardada o las diferencias en las fechas de llegada entre juveniles y adultos, pueden explicar
por si solos las bajas frecuencias de emparejamientos endogamicos. Paralelamente, como se
puede observar en la Fig. 7, machos y hembras solapan en un rango amplio de sus distancias
de dispersion. Esto Gltimo, y los resultados expuestos anteriormente, sugieren que no debe
existir una presion selectiva actuando sobre los procesos dispersivos con el fin de evitar la
endogamia.

Algunos autores han sugerido que los patrones de dispersion mostrados por los
individuos de especies determinadas son debidos en parte a influencias de tipo genético, es
decir, que existe un componente de heredabilidad en las distancias de dispersion (ver entre
otras Howard 1960, Greenwood et al. 1979). En el milano negro encontramos que el grado
de similitud en las distancias de dispersion no difiri6 entre hermanos e individuos vecinos que
no tenian ningln tipo de parentesco. Estos resultados muestran que la similitud de las
distancias de dispersion entre hermanos (al igual que entre vecinos) esta determinada con mas

probabilidad por factores de similaridad ambiental que genética.

Consecuencias de la dispersion natal ’

Una asuncion generalizada en los estudios de dispersion es que los individuos que se dispersan
a mas largas distancias tieﬁen un mayor riesgo de mortalidad que los filopatricos (ver
referencias en Introduccion de este Capitulo). En el caso del milano negro, nosotros no
encontramos ninguna relacién entre el éxito reproductor en la primera reproduccion, la calidad

de los territorios ocupados y la supervivencia al afio siguiente con las distancias de dispersion
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natal. Sin embargo, ésta ultima podria afectar a estos parametros (éxito reproductor y
supervivencia) de forma progresiva a lo largo de la vida de los individuos y no ser detectado
este efecto durante la primera reproduccion. Los trabajos que estudien este efecto longitudinal
en especies de aves son escasos (Wheelwright y Mauck 1998). Nuestros analisis revelan que
la filopatria es altamente ventajosa para los machos del milano negro: los machos que se
dispersan a distancias mas cortas tienen una mayor eficacia reproductiva a lo largo de la vida.
Sin embargo, en las hembras no hubo ninglin tipo de relacion aunque aquellas que se
dispersaron a mayores distancias se emparejaron con individuos con mas experiencia
reproductora (Fig. 10). La mayor eficacia reproductiva obtenida por los machos filopatricos
no parece ser un efecto indirecto de que sean individuos que se instalan en zonas de mayor
densidad, ya que nuestros resultados sugieren que la eficacia reproductiva, tal como nosotros
la hemos medido, no est4 relacionada con este factor: los individuos filopatricos, ya sean en
zonas densas o no, consiguen una mayor eficacia reproductiva durante su vida. Esto puede ser
debido como han sugerido algunos autores a factores como la familiaridad con la zona de
nacimiento que redundaria en una serie de ventajas en la busqueda y explotacién del alimentos,
defensa y adquisicion del territorio que determinarian, fundamentalmente, un menor riesgo de
mortalidad (principal componente de la eficacia reproductiva a lo largo de la vida).

El efecto diferente de las distancias de dispersion sobre la eficacia reproductiva de
machos y hembras indica que la relacion costes/beneficios de la filopatria debe ser asimétrica
respecto al sexo. En un contexto general estos resultados coinciden con los de todos los
trabajos que apoyan la hipétesis propuesta por Greenwood (1980) en el sentido de que los
diferentes papeles de los sexos promueven un ;;atrén de dispersion diferenciado. Los machos
de milano negro tienen un mayor papel en la defensa del territorio y en el aprovisionamiento
de la prole y también de la hembra durante la incubacion y parte de la crianza (ver referencias
en Introduccion General). En este escenario, para un macho seria de especial importancia ser
filopatrico pues el conocimiento del area natal favoreceria su explotacion. Las hembras, sin

embargo, podrian estar seleccionando su lugar de instalacion en base a criterios que actuarian
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de forma contrapuesta. Por un lado, el ser filopatricas les reportaria similares ventajas que a
los machos (ecoldgicas y genéticas) aunque mas atenuadas las primeras por las razones ya
expuestas. En sentido contrario actuaria la posibilidad que podrian tener las hembras de
acrecentar su eficacia reproductiva reproduciéndose con machos experimentados; una
seleccion sexual de este tipo daria lugar al incremento observadd en las distancias de dispersion
para las hembras.

Todo lo expuesto anteriormente indica que la dispersion natal en la poblacién de
milanos negros de Dofiana hay que enmarcarla en un escenario de competencia donde los
factores proximos que condicionan las distancias de dispersion son el grado de dominancia de
los individuos y la densidad de individuos en la zona de nacimiento. Estos factores actuarian
generando una relacién costes-beneficios, cuyo balance estaria relacionado directamente con
las distancias de dispersion. En esta poblacion esta relacion resulto ser positiva en favor de la

filopatria.
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DISPERSION REPRODUCTIVA

Introduccion

La dispersion reproductiva se define como los movimientos que los individuos realizan entre
dos reproducciones sucesivas (Howard 1960). Las decisiones de abandonar el territorio y de
dénde asentarse de nuevo pueden tener influencias importantes sobre la eficacia reproductiva
de los individuos a lo largo de la vida, el éxito de los emparejamientos y los logros
reproductores (Clutton-Brock 1988, Newton 1989, Wiklund 1995, Waser 1996). Sin embargo,
pese a su importancia, el conocimiento existente sobre los mecanismos de la dispersion
reproductiva y de los factores hque la condicionan no es muy amplio. En ello influye la
dificultad que sﬁpong el conseguir informacién longitudinal (a lo largo del tiempo) sobre los
parametros biolégicos de los individuos, y. la escala espacial a la que se desarrolla la
dispersion, puesto que en algunos casos, ésta ocurre a unas distancias a las que resulta muy
dificultoso detectar a los individuos.

Potencialmente el sexo y la edad de los individuos pueden determinar variaciones
importantes en la dispersion reproductiva (Newton y Marquiss 1982, Pirt y Gustafsson 1989).
Dentro de un mismo sexo o clase de edad pueden ocurrir comportamientos dispersivos
diferentes (ver referencias en Wiklund 1996, Waser 1996). En muchos estudios se ha tratado
de identificar cuales son los factores que afectan a’la dispersion reproductiva. Un resultado
comin en muchos de ellos es que los individuos tienden a cambiar de territorio después de una
reproduccion con nulo o bajo éxito, tras la pérdida de la pareja (ver referencias en Wiklund
1996, Nager et al. 1996, Waser 1996) o después de haberse reproducido en un territorio de
baja cahdad (Boyce y Boyce 1988, Montalvo y Potti 1992, Korpimiki 1993). Pese a esto, una
limitacion bastante frecuente es separar la importancia relativa que cada uno de estos factores
tiene, ya que frecuentemente pueden covanar (Goodburn 1991, Choudhury 1995).

Los estudios realizados sobre el significado adaptativo de la dispersion reproductiva

en vertebrados son escasos debido a las limitaciones metodoldgicas existentes para realizar
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estudios a largo plazo. Algunos autores han encontrado que la dispersion reproductiva no
proporciona ningin beneficio claro que aumente la eficacia reproductiva de los individuos
(Newton y Marquiss 1992, Pusey y Packer 1987, Rood 1990, Smale et al. 1993, Olsson et al.
1997). En estos casos, la dispersion reproductiva se puede interpretar como un proceso
neutral o no adaptativo (Payne y Payne 1993). Sin embargo, hay otro grupo de estudios en los
que se encuentra una mejora en la eficacia reproductiva de los individuos (Shields 1987, Boyce
y Boyce 1988, Pirt y Gustafsson 1989, Boutin et al. 1992, Stenseth y Lidicker 1992, Payne
y Payne 1993, Pirt 1995, Waser 1996).

En los procesos de dispersion reproductiva las decisiones individuales estarian
reguladas por una relacion entre los costes y beneficios de ser filopatrico o por el contrario
dispersarse (Greenwood 1980). Los beneficios de la filopatria pueden estar determinados por
los componentes ecologicos o genéticos de la misma, tales como pueden ser la familiaridad con
un area, dominancia, adaptaciones locales de genes y patrones de seleccion de grupo (por ¢j.,
una mayor toleréncia de familiares o vecinos en intrusiones durante la busqueda y explotacion
del alimento, disminucion en las agresiones en las zonas limitrofes de los territorios)(ver p.ej.,
Hinde 1956, Maynard Smith 1964, Greenwood y Harvey 1976, Clutton-Brock y Harvey 1976,
Greenwood 1980, Greenwood y Harvey 1982, Pirt y Gustafsson 1989, Beletsky y Orians
1991). Los beneficios genéticos derivados de la filopatria podrian producirse en especies, como
el milano negro, en las que la descendencia retornan al area de nacimiento a reproducirse (ver
Capitulo de Dispersion Natal) y al mismo tiempo los adultos muestran una alta filopatria a los
territorios que ocupan.

En el caso opuesto, es decir, si los individuos muestran altas frecuencias de dispersion
reproductiva, las ventajas que podrian obtener con esta estrategia serian el ocupar mejores
territorios y conseguir parejas de mas calidad, aumentar la probabilidad de supervivencia y su
éxito reproductor; en suma, incrementar su eficacia reproductiva a lo largo de su vida (Pért
y Gustafsson 1989, ver revisién para mamiferos en Waser 1996). Los costes de la dispersion

reproductiva suelen relacionarse con un mayor riesgo de mortalidad (ver revision para aves en
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Fleisher 1983, Eden 1987, Strickland 1991, y para mamiferos en Wauters et al. 1994, Waser
1996) y con la dificultad para encontrar un buen territorio (Greenwood 1890, Askenmo 1984,
Pért y Gustafsson 1989, Bensch y Hasselquist 1991, Part 1994). De hecho, se ha comprobado
que en mamiferos y determinadas especies de aves, los individuos que se dispersan estan
expuestos a un alto riesgo de predacion y realizan un mayor gasto energético cuando los
movimientos son largos (Gaines y McClenaghan 1980, Johnson y Gaines 1990, Waser 1996).
En cualquier caso, la magnitud de estos riesgos va a depender de las caracteristicas de cada
especie. |

En este capitulo de la Tesis, se analizan las causas y las consecuencias de la dispersion
reproductiva en la especie objeto de estudio. Se ha analizado el efecto que sobre la dispersion
reproductiva tienen el sexo y la edad, la calidad del territorio y la pareja, experiencia
reproductiva, parémetros reproductores y densidad local de conespecificos.

La mayoria de los trabajos publicados hasta el momento consideran solo una variable
para definir los patrones de dispersion: distancia de dispersion, la cual puede adoptar valores
de 0 (en los casos en que el individuo no se dispersa). Por el contrario, en este trabajo se
considera que los individuos pueden tomar dos decisiones diferentes y regidas por
condicionantes distintos: 1) si cambiar o no de territorio, y 2) como de lejos irse (distancia de
dispersion reproductiva). Debido a esto, la fidelidad al lugar de reproduccion y la distancia de
dispersion fueron analizadas como variables separadas. Los principales objetivos fueron: a)
identificar cuales son los factores que determinan €] cambio de territorio; b) estudiar si estos
factores afectan en igual medida a la distancia de dispersion reproductiva; c) examinar las
consecuencias tanto del cambio de territorio como de las diferentes distancias de dispersion

reproductiva.
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Material y métodos

Justificacion de la metodologia empleada y limitacién del drea de estudio

Como se ha mencionado en los Capitulos anteriores, muchos estudios de dispersion,
incluyendo los de dispersion reproductiva, estan realizados en areas pequefias que no cubren
los movimientos de los individuos, lo cual puede provocar que se subestime la proporcion de
dispersantes lejanos y se desconozcan las caracteristicas de los mismos. En nuestro estudio,
este problema virtualmente no existe: 1) Tanto la probabilidad de recaptura como las tasas de
supervivencia adulta tienen valores elevados y logicos para esta especie (ver Capitulo de
Supervivencia) por lo que nuestro muestreo no debe ser incompleto (Marti et al. 1995), 2) Las

distancias a las que se prospecto buscando individuos marcados (maximo 40 km) fueron |
mucho mayores que la mayor distancia de dispersién reproductiva detectada (méaximo 10 km),
ademas el 90% de individuos que cambiaron de térritoﬁo se instalaron en un radio de 5 km del

anterior.

Cdlculo de las distancias de dispersion

Las distancias de dispersion reproductiva se calcularon como la longitud de la linea recta que
unid los dos territorios entre los que se desplazé el individuo. Como es 16gico, sélamente se
computaron los episodios en que existian desplazamientos entre territorios entre dos afios
sucesivos, no considerandose los casos en que el individuo no abandonaba el territorio
original. Tanto la frecuencia de cambio de territorio como las distancias de dispersion se
calcularon sélo para aquellos individuos con al menos dos controles sucesivos de

reproduccion.

Tratamiento estadistico

En primer lugar, se determiné si para aquellos individuos en que se disponia de mas de una

dispersion reproductora se podian utilizar todos los datos sin incurrir en pseudorreplicacion
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(medidas individuales repetitivas). Para ello se estudi6 la variacién individual en las distancias
de dispersion aplicando un anilisis de repetibilidad descrito por Lessells y Boag (1987). Este
analisis tiene por objeto evaluar si la variabilidad de un determinado caracter es mayor entre
individuos que entre las medidas repetidas de ese caracter en un mismo individuo. Se trata de
un coeficiente de correlacién entre las medidas dé un misrho individuo y se basa en los
componentes de un analisis de la varianza de una via (ANOVA). El coeficiente puede variar
entre 0 (repetibilidad nula) y 1 (méxima repetibilidad). Su significacion se halla a través de una
distribucién de la F de Snedecor del ANOVA. A la hora de interpretar los indices se

consideraron los criterios definidos por Harper (1994):

r<0.2 muy baja repetibilidad
| 1>02y<0.4 baja

r>0.4y<0.7 moderada

r>0.7 y <0.9 alta

r>09 muy alta

Para el resto de los tratamientos, los analisis univariantes se realizaron utilizando tests
no paramétricos (Siegel y Castellan 1988). Posteriormente, usamos Modelos Lineares
Generalizados (GLM,) con el fin de obtener una descripcién matematica de: a) la frecuencia
de cambio, y b) la distancia de dispersion reproduttiva. Se estudi6 el efecto que sobre ellos
pueden tener las caracteristicas individuales y ambientales, la calidad del territorio y otros
parametros de la reproduccién anterior. Las variables utilizadas se indican en la Tabla 13.

Todos los analisis se hicieron separadamente para machos y hembras.



TABLA 13. Variables utilizadas en el analisis de los factores que determinan el cambio de territorio y las distancias de dispersion reproductiva en

el milano negro.

CARACTERISTICAS INDIVIDUALES

SEXO: Determinado a través de observaciones de copulas y en algunos casos por técnicas moleculares.

EDAD: En afios de vida.

EDAD DE LA PAREJA: En afios de vida. Para estudiar el efecto de esta variable, sélo se consideraron aquellos individuos cuyas parejas del afio
anterior retornaron la siguiente estacion reproductora. De esta forma estamos evitando mezclar los efectos dela desapanc1én de la pareja con los
de la edad de la misma.

EXPERIENCIA REPRODUCTORA (afios): Considerando la secuencia de intentos reproductores solo para individuos de los cuales se conocia
la edad de la primera reproduccién.

CARACTERISTICAS DE LA REPRODUCCION AN TERIOR

PREDACION: Predacion (1) o no (0) de huevos o pollos.

EXITO REPRODUCTOR: Exito (1, al menos un pollo volado) o no (0 pollos volados).

CAMBIO DE PAREJA: Cambio de pareja o no desde un aiio al siguiente. Tres categorias, 0 no cambia, 1 viudo y 2 divorcio.

CACTERISTICAS AMBIENTALES Y DE LA UBICACION DEL TERRITORIO

DENSIDAD LOCAL: Numero de territorios ocupados por conespecificos reproductores en un radio de 1 kilémetro en torno al territorio de

reproduccion.

PLUVIOSIDAD INVERNAL: Pluviosidad (ml/m?) durante el periodo previo a la estacion reproductora (septiembre a marzo).

901



(Tabla 13, continuacién)

CALIDAD DEL TERRITORIO

% DE ANOS CON PREDACION: Afios con predacion sobre el total de intentos reproductores.

PRODUCTIVIDAD: Numero total de pollos volados dividido entre el total de intentos reproductores.

PRODUCTIVIDAD SIN PREDACION: Similar a la variable anterior, pero excluyendo en su calculo los afios en los cuales hubo predacion.
% DE ANOS DE OCUPACION: Afios en los que el territorio se ocupd sobre el total de afios controlado.

Lot
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Resultados

Variaciones individuales en la frecuencia de cambio y distancias de dispersion

reproductiva

Con anterioridad a los tratamientos estadisticos indicados anteriormente, se analizé la variacion
individual existente en los patrones de dispersion. Se estudio si aquellos individuos que habian
cambiado de territorio después de su primer control como reproductores tuvieron una mayor
probabilidad de volver a cambiar entre el segundo y tercer control, frente a los que no habian
cambiado entre los dos primeros. De los individuos que habian cambiado entre la primera y
segunda reproduccion (N=17) el 47.1% también cambié entre la segunda y tercera. Para
individuos que entre sus dos primeras reproducciones no cambiaron de territorio (N=56) la
frécueﬁcia fue del 35.7%. Estos resultados indic§n que no existen diferencias entre los dos
grupos (Prueba exacta de Fisher, P=0.777). |

La repetibilidad en las distancias de dispersion fue de = -0.087 (F, =0.836, P=0.568)
para los machos, y de r=0.472 (F;/=3.000, P=0.092) para las hembras. Aunque los valores
obtenidos para las hembras son clasificados como "moderados" por Harper (1994), la falta de
significacion estadistica nos permite asumir que la distancia de dispersion reproductiva en esta
especie no estd fuertemente afectada por factores individuales. Apoyandonos en estos
resultados y en los obtenidos para la frecuencia de cambio de territorio, podemos considerar
a cada individuo y a cada episodio de cambio o no de territorio como una unidad muestral

independiente (Wiklund 1996).

Factores que afectan al cambio de territorio

Sexo y edad.- Las tasas de reavistamiento en el area de estudio fueron del 83.1% para
machos (N=142) y 89.5% para las hembras (N=143). Para todos los individuos reproductores
(machos, hembras e individuos de sexo desconocido) la tasa fue del 73.5% (N=419). El que

los individuos de sexo conocido presenten tasas de reavistamiento mas elevadas que las
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obtenidas para individuos no sexados debe estar influenciado porque los individuos que han
vivido mas afios han tenido una mayor probabilidad de ser sexados por’comportamiento
copulatorio.

La frecuencia de cambio de territorio entre dos reproducciones sucesivas fue similar
para machos y hembras (25.6%, N=121 ﬁ'énte a 32.8%, N=122, x*=1.182, gI=1, P=0.277).
Para todos los individuos (incluyendo los de sexo desconocido) la frecuencia fue del 29.6%
(N=284). Cuando consideramos ohce clases de edad, la frecuencia de cambio de territorio no
estuvo influenciada por la edad del individuo para los machos (r,=-0.117, P=0.776, N=9); pero
si para las hembras (r.=-0.828, P=0.008, N=9). En este ultimo caso estuvo muy influenciada
por los bajos valores de frecuencia de cambio de territorio de las hembras de mayor edad (>8
afios)(Fig.12). Si excluimos de la correlacion a estas hembras, la tendencia se mantiene, pero

la significacion desaparece (r,=-0.429, P=0.419, N=6).

HEE Machos
70 - [ Hembras

Frecuencia de cambio
H
()
1

J Al | 11 11

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
Edad (afios)

FIGURA 12. Frecuencia de cambio de territorio segun edad y sexo.



110

Efectos de las caracteristicas del drea natal, la calidad del territorio y el éxito
reproductor.- Para evaluar la calidad del territorio se utilizaron las cuatro variables definidas
por el Analisis de Componentes Principales (ver Métodos generales y Tablas 1 y 2). Los
machos y hembras que cambiaron de territorio estaban ocupando el afio anterior territorios
con valores mas bajos de “productividad global” y “productividad sin predacion” que los de
aquellos individuos que no cambiaron. Se encontré la misma tendencia para las hembras en la
variable “porcentaje de afios con predacion” y para machos en el “porcentaje de afios de
ocupacion”, pero no llegaron a ser significativas (Tabla 14).

La densidad local de conespecificos y la disponibilidad de recursos son factores que
evalian las caracteristicas del 4rea en tomno al territorio. Variaciones en estos factores pueden
influir en la frecuencia de cambio de territorio: los cambios deberian ser menos probables en
zonas donde la densidad fuera alta y la disponibilidad de alimento también (e.g., Wicklund
1996). Aunque la densidad local de parejas reproductoras (en 1 km de radio alrededor del
nido) varié de unas zonas a otras, tomando valores comprendidos entre 1 y 72 parejas
(media=22.26, de=15.29, N=250), no se encontraron diferencias significativas en la frecuencia
de cambio entre individuos (machos y hembras) que se habian reproducido en territorios con
distinta densidad local (Tabla 14). La precipitacién durante el invierno, utilizada como un
estimador de la disponibilidad de alimento en la siguiente estacion reproductora, no tuvo
efectos sobre la frecuencia de cambio de territorio para ninguno de los dos sexos (machos:
1,=0.036, P=0.963, N=7; hembras: r,=0.456, P=0.30, N=7).

En muchas especies de aves se ha encontrado que el niimero de veces que se ha
reproducido un individuo (experiencia reproductora) es un factor importante que puede
determinar la pérdida del territorio (e.g., Jakobsson 1988). Esta hipdtesis predice que la
probabilidad de cambiar deberia disminuir cuando la experiencia reproductora de los individuos
se incrementa. En el milano negro no se encontrd ningiin efecto de esta variable sobre la

frecuencia de cambio: la experiencia reproductora no fue diferente entre los individuos



TABLA 14. Caracteristicas de los individuos y de los territorios ocupados el afio anterior a cambiar de territorio frente a dichas caracteristicas para
aquellos individuos que no cambiaron. M=Valores medios, DE=Desviacion estandar, N=Tamafio de muestra, P=Probabilidad. Para las
comparaciones estadisticas se aplico el Test de U de Mann-Whitney. M=Machos, H=Hembras.

CAMBIO DE TERRITORIO - NO CAMBIO DE TERRITORIO

VARIABLE SEXO M de N M de N P
Edad de la pareja (afios) M 6.25 1.71 4 5.79 1.96 18 0.67
H 5.67 3.05 3 6.17 221 12 0.82
Experiencia reproductora (afios) M 2.77 1.01 13 2.98 1.37 50 0.79
H 2.81 1.18 27 3.31 1.40 42 0.16
Densidad local M 27.23 21.28 30 21.38 13.05 38 0.71
H 20.22 13.71 37 22.34 14.84 74 0.34
Pluviosidad invernal M 486.71 226.47 31 547.68 254.00 90 0.33
H 515.10 231.36 40 521.5 24514 82 0.85
% de afios con predacion M 0.101 0.134 24 0.122 0.135 89 0.45
H 0.195 0.195 36 0.092 0.120 81 0.002
Productividad global M 0.422 0347 24 0.715 0.430 89 0.02
H 0.484 - 0.500 36 0.781 0.457 81 0.003
Productividad sin predacion M 0.474 0.433 24 0.798 0.482 87 0.002
H 0.581 0.580 36 0.865 0.472 79 0.01
% de afios de ocupacion M 0.530 0.189 19 0.701 0.211 67 0.001
H 0.546 0.213 - 29 0.658 0.263 59 0.06

I
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que cambiaron o no de territorio (Tabla 14), aunque las hembras de mas edad raramente
cambiaron (ver arriba y Fig. 12).

El fracaso reproductor, bien sea debido a predacién o a otras causas, puede determinar
el abandono del territorio (e.g., Sonerud 1985). En nuestro caso, 7 de 54 machos (13%) y 7
de 52 hembras (13.5%) que tuvieron éxito cambiaron de territorio. En individuos cuya
reproduccion fracaso las frecuencias fueron 37.1% (N=62) para machos y 47.6% (N=63) para
hembras. El efecto del fracaso reproductor sobre la frecuencia de cambio fue significativo para
ambos sexos (machos: x>=6.685, g.1.=1, P=0.010; hembras: x>=13.706, g.l=1, P<0.001).

También se examino el efecto especifico de la predacién sobre el cambio de territorio.
Después de un episodio en el que el contenido del nido era predado, el 17.6% (N=17) de los
machos y el 56.5% (N=23) dé las hembras cambiaron de territorio. En los que no hubo
predacion las frecu_encias fueron del 27.3% (N=99) para machos y 26.1% (N=92) para
hembras. Las diferencias fueron significativas para las hembras (x*=6.478, g.1=1, P=0.01 1)
pero no para los machos (%*=0.289, g.1=1, P=0.591).

Con el fin de detectar si la predacion supone un riesgo para los adultos reproductores,
se examinaron las tasas de reavistamiento de los individuos reproductores, al afio siguiente de
haber ocurrido un episodio de predacién en su nido. Estos anlisis revelaron que el 80%
(N=20) de los machos cuyos nidos habian sido predados retornaron al 4rea de estudio en la
siguiente estacion. Cuando no hubo predacion, la tasa de retorno para machos fue 83.6%
(N=122)(Prueba exacta de Fisher, P=0.742). Para hembras las frecuencias fueron 84.0%
(NV=25) vs 90.7% (N=118)(Test exacto de Fisher, P=0.230). Estos resultados sugieren que un
episodio de predacion de huevos o pollos en un nido no debe ir acompafiado frecuentemente
de la muerte de los adultos y que la probabilidad de que esto ocurra es similar para ambos
sexbs.

Efecto de la calidad de Ia pareja (edad). - Emparejarse con un individuo de baja
calidad o perder la pareja (divorcio o muerte) podria provocar una mayor probabilidad de

cambio de territorio (e.g., Wicklund 1996). En el milano negro, tanto en machos como en
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hembras, la edad de la pareja (como un indicador de calidad) no tuvo ningiin efecto sobre la
frecuencia de cambio de territorio (Tabla 14). Sin embargo, la pérdida de la pareja provocé un
aumento en la frecuencia del cambio de territorio en el caso de las hembras. Aquellas que
perdieron su pareja abandonaron el territorio con una mayor frecuencia que las que la
retuvieron (78.6%, N=14 vs 40.0%, N=35, Test exaéto de Fisher, P=0.025). Aunque en los
machos la tendencia fue similar, no llegé a ser significativa (69.2%, N=13 vs 37.1%, N=35,
Test exacto de Fisher, P=0.055).

Este efecto de la pérdida de la pareja sobre el cambio de territorio puede explicarse a
través de una mala experiencia, o alternativamente, puede ocurrir que los individuos sin pareja
sean desplazados mas facilmente de sus territorios por conespecificos con una mayor capacidad
competitiva. Hasta estos momentos no se dispone de informaci6n fina sobre este aspecto en
el milano negro, pero en otras especies de aves de larga vida se ha demostrado que la edad es
un indicador de la capacidad competitiva (Goss-Custard et al. 1982). Basandonos en estos
conocimientos, para distinguir entre las dos hipétesis anteriores se compard la edad media
(como un indicador de la capacidad competitiva) entre los individuos que cambiaron de
territorio y los que no lo hicieron. Esta comparacion se hizo separadamente para dos grupos
de individuos: a) aquellos que no tuvieron éxito reproductor el afio anterior, y b) los que
habian perdido su pareja. Si lo que esta provocando el cambio de territorio es la mala
experiencia de perder la pareja encontrariamos tendencias similares con la edad en los dos
grupos, puesto que ambos suffen la mala experiencia. En el caso contrario, es decir, si el
cambio de territorio es debido al desplazamiento competitivo, los individuos que pierden su
pareja y ademas cambian de territorio serian significativamente mas jévenes que los que no lo
hacen. Por el contrario la edad seria similar entre los individuos que cambian de territorio y
tuvieron éxito o no el afio anterior. Considerando el grupo de individuos que no habian tenido
éxito el afio anterior, solo en las hembras encontramos que las que cambiaron de territorio
fueron més jovenes que las que no lo hicieron (media=5.5, de=1.68, N=26 vs media=7.3,

de=2.29, N=30; U de Mann-Whitney: U=207.0, P=0.003). En el grupo de individuos que
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habian perdido su pareja, la edad fue similar entre los que cambiaron de territorio y los que
permanecieron en el del afio anterior (U de Mann-Whitney, P>0.05). Estos resultados indican
que cuando un individuo pierde la pareja y cambia de territorio esta respondiendo mas a una
mala experiencia que a una disminucion en las posibilidades de defender el mismo frente a
conespeciﬁcovs.

Modelo de cambio de territorio.- Para determinar la influencia de cada una de las
variables expresadas en la Tabla 13, asi como de sus interacciones sobre la frecuencia de
cambio, construimos un Modelo Linear Generalizado asumiendo una distribucion binomial del
error (1/0, cambiar 0 no) y una funciéon de enlace logistica (equivalente a una regresion
logistica). El mejor modelo que obtuvimos (aquel que tenia una menor "deviance" residual)
acumul6 el 21.1% de la "deviance" original y no mostré sobredispersion de los datos
("deviance" media =0.962). En el modelo entraron significativamente dos variables: el éxito
reproductor y la pérdida de la pareja. Cada uno de estos dos factores tienen dos niveles
(ocurrencia o no). También la interaccion entre estas dos variables afect6 significativamente
a la frecuencia de cambio. Este modelo (Tabla 15) mostr6 que los milanos negros tienden a
abandonar sus territorios después de un fracaso reproductor o tras perder a su pareja por
divorcio o muerte. Ademas, la interaccion entre las dos variables indica que la ocurrencia de
ambas tiene un efecto multiplicativo. El modelo proporciona cuatro probabilidades fijas de
fidelidad al territorio: con éxito reproductor y sin cambio de pareja, P=1.000; con éxito
reproductor y cambio de pareja, P=0.667; sin éxito reproductor y sin cambio de pareja,

P=0.620; y sin éxito reproductor y cambio de pareja, P=0.543.

Factores que determinan las distancias de dispersion reproductiva

Sexo y edad.- Teniendo en cuenta todos los individuos que abandonan el territorio, la
mediana de las distancias de dispersion fue de 302 m (N=84). Las distancias de dispersion
fueron similares entre machos y hembras (machos: mediana=233 m, N=31; hembras:

mediana=346 m, N=40, U de Mann-Whitney , U=556.0, P=0.460). Sin embargo, sélo las
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hembras realizaron movimientos dispersivos a largas distancias (>5000 m)(Figura 13). Para
machos y hembras encontramos una correlacion inversa entre la edad y la distancias de
dispersion (machos: r,=-0.413, P=0.045, N=24; hembras: r.=-0.787, P<0.001, N=33).

Otros factores.- Para examinar el efecto sobre la distancia de dispersion de la calidad
del territorio, caracteristicas del area en torno al nido, condiciones ambientales, experiencia
reproductora, éxito reproductor y calidad de la pareja, se utilizaron las mismas variables que
las empleadas en el andlisis del cambio de territorio. Sélo se encontraron resultados
significativos para aquellas variables relacionadas con la calidad del territorio. Las hembras se
dispersaron mas lejos cuando provenian de territorios con baja productividad (r,=-0.406,
P=0.014, N=36), con valores bajos de productividad sin predacion (r,=-0.401, P=0.016,
N=36), bajo porcentaje de afios con éxito reproductor (r,=-0.367, P=0.025, N=37) y bajas
tasas de vuelo (r,=-0.446, P=0.029, N=24). En los machos solo tuvo un efecto significativo
la productividad sin predacién (r,=-0.414, P=0.044, N=24). '

Modelo para las distancias de dispersién.- Con el fin de normalizar la variable
“distancia de dispersion" se hizo una transformacion logaritmica de la misma. A partir de aqui
asumimos una distribucion normal del error y una funcién de enlace de identidad. Obtuvimos
un modelo final que acumulé el 28.2% de 1a "deviance" inicial y no mostr6 sobredispersion de
los datos ("deviance" media =1.295). La unica variable que entr6 significativamente en el
modelo fue la edad (Tabla 16). Una vez que los individuos tomaron la decision de abandonar
sus territorios, cuanto mayor es su edad, mas cerca del territorio anteriormente ocupado
tienden a instalarse. La relacion entre edad y distancia de dispersion fue de tipo exponencial
negativa, disminuyendo acusadamente la distancia de dispersion en las clases de edad mas altas
(Figura 14).

Consecuencias de la dispersion reproductiva

Las consecuencias se estudiaron analizando las variables relacionadas con el éxito reproductor

y la calidad del territorio el afio siguiente de haber cambiadb o no. En machos y hembras hubo
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TABLA 15, Modelo Linear Generalizado para la probabilidad de cambio de territorio, se
asumi6 error binomial y funcion de enlace logistica.

PARAMETRO ERROR
ESTIMADO ESTANDAR
Constante -9.566 13.01
Fracaso reproductor 9.080 13.02
Cambio de pareja 8.873 13.02
Cambio de pareja x Fracaso reproductor -8.559 13.04
Deviance residual 99.09
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FIGURA 13, Distancias de dispersion reproductiva segun sexos.
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TABLA 16. Modelo Linear Generalizado para la distancia de dispersion reproductiva
(normalizada aplicando transformacién logaritmica), asumiendo error normal y funcion de
enlace de identidad.

PARAMETRO ESTIMADO ERROR ESTANDAR

Constante 7.847 0.414
Edad -0.333 0.065
Deviance residual 86.759
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una tendencia a incrementar la frecuencia de éxito reproductor al cambiar de territorio, pero
solo fue significativa para las hembras. El 29.6% de los machos, mejoraron su frecuencia de
éxito, el 17.2% la vieron reducida y el 55.2% permanecieron igual (NV=29) (Test de Signos,
Z=558, on"579); para las hembras (N=36) las frecuencias fueron 33.3%, 5.5% y 61.1%
respectivamente (Test de Signos, Z=2.405, P=0.016). Se hizo la misma comparacion teniendo
en cuenta la frecuencia con que ocurrié un evento de predacion. Esta frecuencia no fue
diferente entre los individuos que cambiaron y los que no (Test de Signos, machos: Z=0.408,
P=0.683; hembras: Z=1.443, P=0.149). Para las hembras el nimero de pollos nacidos y
volados fue mayor en el nuevo territorio, los machos mostraron una tendencia similar pero no
llego a ser significativa (Tabla 17). En cuanto a la edad de la pareja, no se pudo analizar como
le afect6 el cambio de territorio debido al escaso tamafio de muestra disponible para este
analisis. Como orientacion podemos mencionar que en dos casos conocidos, en un caso la
nueva pareja fue mayor que la anterior (4 vs 3 afios) y en el otro de la misma edad (6 afios).-
| Los resultados obtenidos en relacion con la calidad del territorio muestran que las
hembras que cambiaron ocuparon territorios de mejor calidad, medida ésta ultima como
“porcentaje de afios sin predacion™ (Tabla 17); en los machos no se encontré ninguna
tendencia. En el resto de variables utilizadas para evaluar la calidad del territorio no se
encontraron diferencias significativas entre los valores del anterior y el nuevo territorio (Tabla
15). |
Adicionalmente a los analisis previos, se’hicieron comparaciones entre variables
relacionadas con el éxito reproductor entre los individuos en sus nuevos territorios, y aquellos
otros individuos que ocuparon los territorios abandonados por ellos. En 24 casos, el territorio
abandonado fue ocupado por un nuevo individuo. La frecuencia de éxito reproductor fue
mayor para los individuos en los nuevos territorios que para aquellos que ocuparon los
territorios abandonados (88.9% vs 12.1%, Test de Signos, Z=2.000, P=0.045, N=9). El
nimero de pollos volados también fue mayor en el primer grupo de individuos (nimero medio

de pollos volados=0.750 vs 0, Test de Wilconxon, Z=2.201, P=0.03, N=12).
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Como se ha mostrado anteriormente, las hembras que cambiaron de territorio
mejoraron en general sus parametros reproductores con respecto al afio anterior. Este efecto
puede ser debido bien al incremento en un afio de edad de éstos individuos o al hecho en si de
cambiar de territorio. Con el fin de poder distinguir estos dos efectos comparamos los valores
de todas las variables relacionadas con el éxito reproductor (frécuencia de éxito, probabilidad
de predacion, fecha de puesta, tamafio de puesta, pollos nacidos y volados) entre dos afios
sucesivos en individuos que no cambiaron de territorio (ya que éstos también tuvieron un afio
mis de edad). Si el factor que esta condicionando la mejora en el éxito es el tener un afio mas
deberiamos encontrar que estos individuos también se reproducen mejor. Sin embargo, en
ninguna de las comparaciones se encontraron resultados significativos (P>0.05). Esto, junto
con el hecho de que los machos que cambian de territorio no mejoran su éxito reproductor (ver
arriba), indica que el aumento en el nimero de pollos nacidos y volados, en el caso de las
hembras que cambian de territorio no fue provocado por que éstas tuvieran un afio mas de
edad. |
Para examinar si la distancia de dispersion estuvo relacionada con la calidad del
territorio adquirido se hicieron correlaciones entre estas distancias y las variables que
evaluaban la calidad del mismo. Ninguna de estas correlaciones fue significativa (P>0.05)
(Tabla 17). Adicionalmente se analiz6 si la distancia de dispersion tuvo algan efecto sobre la
probabilidad de tener mayor éxito reproductor (medido como tamafio de pollada) en el nuevo
territorio. Para este analisis se clasifico tanto a machos como a hembras segun si presentaran
valores de distancias por encima o por debajo de la mediana y se calculd el nimero de
individuos que mejoraron o redujeron el tamafio de pollada. En aquellos machos que se
dispersaron mas lejos que la mediana (NV=12), en el 25% el mimero de pollos volados fue
mayor, el 58.3% lo mantuvieron igual y en el 16.7% fue menor. Los que se dispersaron a
distancias mas cortas que la mediana (N=14) mostraron unas frecuencias de 35.7%, 50% y
14.3% respectivamente. Para las hembras las frecuencias fueron: mas lejos que la mediana

(N=16), 37.5%, 56.2% y 6.2%, y mas cerca que la mediana (N=17), 47.0%, 41.2%y 11.8%.



TABLA 17. Consecuencias del cambio de territorio. Se comparan los valores de las variables que evaltan la calidad del territorio y el éxito
reproductor el afio antes y después del cambio para los individuos que cambian. Para ello se aplico el Test de signos por rangos de Wilcoxon.
También se muestran los valores para las correlaciones de Spearman (r) entre las variables que evaliian la calidad del territorio después del cambio
y las distancias de dispersion. M=Valores medios, de=desviacion estandar, N=tamafio de muestra y P=probabilidad; M=machos, H=hembras.

ANTES DEL CAMBIO 'DESPUKS DEL CAMBIO CORRL. DIST

VARIABLES SEX M de N M de N P r N
% de afios con predacion M 0.096 0.109 20 0.105 0.112 20 0.530 -0.153 26

H 0.197 0.202 31  0.162 0.287 31 0.042 -0.023 34
Productividad global M 0.464 0.352 20 0.645 0.537 20 0.157 -0.339 26

H 0.527 0.523 31  0.662 0.366 31 0.171  -0.275 34
% de afios de ocupacion M 0.531 0.189 19 - 0.523 0.243 19 0983  0.176 19

H - 0.559 0.206 28 0.578 0.226 28 0810 0.109 31
Productividad sin predacion M 0.527 0.447 20 0.809 0.662 20 0.153  -0.163 26

H 0.657 0.600 30 0817 0.467 30 0214 -0.192 34
Tamaiio de puesta M 1.8 0.9 18 18 1.1 18 0.799

H 1.8 09 23 16 1.0 23 0.510
Pollos nacidos M 0.53 0.84 19 084 0.90 19  0.307

H 0.79 1.03 19 147 0.90 19 0018
Pollos volados M 0.39 0.74 28 0.50 0.79 28  0.675

H 0.30 0.58 33 073 0.87 33 0.042

0zl
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Ninguna de las comparaciones fue significativa (Test de Fisher, machos: P=0.592; hembras:
P=1.000).

Discusion

Abandono del territorio y distancia de dispersion: dos decisiones independientes

La mayoria de los estudios que han intentado explicar la variabilidad existente en distancias de
dispersioén reproductiva incluyen en sus analisis a los individuos que no cambian de territorio
(distancia de dispersion =0) (ver p.ej, Greenwood y Harvey 1976, Harvey et al. 1984,
Wicklund 1996). Sin embargo, nuestros resultados muestran que los procesos que gobiernan
el abandono del territorio y la ocupacion de uno nuevo envuelven dos decisiones sometidas a
distintas presiones selectivas: a) si abandonar o no el territorio y b) como de lejos instalarse.
Esta separacion tiene implicaciones metodolégicas importantes, y es de gran importancia a la
hora de estudiar y modelar la dindmica de una poblacién y disefiar estrategias de conservacion.

Podemos ejemplificar esta paradoja metodologica en un escenario de dinamica
metapoblacional en el que los procesos de dispersion tienen una importancia esencial
(McCullough 1996). Como ocurre en el milano negro, muchas poblaciones de aves pueden ser
consideradas como una metapoblacion con parches (territorios) que estan lo suficientemente
cerca como para funcionar como una subpoblacion (Stith et al. 1996). En este contexto, se
derivan dos conclusiones importantes. Primero, un analisis convencional de las distancias de
dispersion podria infravalorar la capacidad de los individuos de moverse entre parches y, asi,
la capacidad de estructuracién de la poblacion y la capacidad para colonizar parches vacantes
y lejanos. Por ejemplo, si en nuestros analisis de distancias de dispersion hubiéramos incluido
los valores de los individuos que no cambian de territorio (0), la mediana para los machos y
hembras hubiera sido 0 m (V=121 y N=122 respectivamente).

En segundo lugar, la incorrecta discriminacion entre los dos procesos (cambiar 0 no

y como de lejos irse) puede inducir a error en las predicciones sobre las respuestas de las
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poblaciones a cambios ecoldgicos. En este escenario, podemos desarrollar dos situaciones
hipotéticas con diferentes respuestas de la poblacion ante perturbaciones ecolégicas.

En primer lugar, una bajada crénica en la calidad de los territorios (p.€j., una reduccién
continuada en la disponibilidad de alimento) provocaria un incremento en la frecuencia de
cambio de territorio ya que aumentaria la probabilidad de fracaso reproductor, pero los
territorios de alta calidad se verian menos afectados. Asi, el aumento en la varianza de la
calidad de territorios en la poblacion provocaria una reestructuraciéon de la misma. Los
individuos mas competitivos irian ocupando progresivamente los territorios de mayor calidad,
de forma que se haria mas acusada la distribucioén despética de reproductores. Sin embargo,
las distancias de dispersion podrian no verse afectadas por esta situacién puesto que la
relacién entre el numero de individuos que se mueve, su capacidad competitiva y los
territorios vacantes podria ser similar antes y después de esta situacion.

En segundo lugar, ante una perturbacion catastrofica (e.g. persecucién humana,
enfermedades...) que provocara un aumento en la mortalidad adulta, la respuesta de la
poblacioén podria ser muy diferente. La aparicion de territorios vacantes causada por la
mortalidad adulta no dependeria de la calidad de los mismos. Observariamos un incremento
en la frecuencia de cambio de territorio debido a que la probabilidad de perder la pareja seria
mayor, las distancias de dispersion reproductiva también se reducirian al haber mas
disponibilidad de territorios vacantes disminuyendo asi el efecto de la capacidad competitiva
y las limitaciones impuestas por la misma para aséntarse cerca del territorio ocupado con
anterioridad. Consecuentemente, y al contrario que en la situacién anterior (reduccion en la
disponibilidad de alimento) cabria esperar una reduccion en la varianza de la calidad de los
territorios. Como conclusion general podemos afirmar que la frecuencia de cambio de territorio
puede aumentar ante presiones ecoldgicas diferentes, pero las distancias de dispersion
reproductivas podrian seguir siendo pequefias. En esta poblacion, estos procesos o estrategias
dispersivas no permitirian el intercambio de individuos entre poblaciones aisladas ni tampoco

reducirian el riesgo de extincién local.
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Factores que determinan el cambio de territorio

El modelo GLM realizado indica que las decisiones sobre abandonar o no el territorio estan
determinadas principalmente por el éxito reproductor del individuo el afio anterior. El éxito
reproductor depende de varios factores y algunos de ellos pueden estar sometidos a presiones
selectivas de naturaleza diferente. En la poblacion estudiada, cuando se analiza el efecto
concreto de la predacién (componente importante del éxito reproductor), sélo las hembras
tienden a cambiar de territorio coﬁ mayor frecuencia cuando el afio anterior ocurrié un evento
de predacion. Este efecto asimétrico de la predacion sobre el comportamiento dispersivo de
los sexos no esta provocado, como ya hemos visto, por un efecto diferencial sobre la
supervivencia de ambos sexos. Quizas esta asimetria sea debida a que las hembras de milano
negro pasan la mayoria del tiempo cuidando el nido y a los pollos; la biasqueda de alimento la
reaﬁzém en los alrededores del térriton'o y solo al final del periodo reproductor se alejan del
mismo para alimentarse (Cramp y Simmons 1980, estudios de radio-seguimiento realizados por
el grupo de investigacion). Por ello, la probabilidad de que una hembra presencie un evento
de predacion es mayor, con lo cual tendra una mayor capacidad de retener este hecho como
una mala experiencia.

Son numerosos los estudios sobre aves que han revelado una asociacion entre el éxito
reproductor y la fidelidad al territorio (Beletsky y Orians 1987, Part y Gustafsson 1989,
Bensch y Hasselquist 1991, Payne y Payne 1993, Wiklund 1996). Sin embargo, aquellos en los
que se ha estudiado el efecto especiﬁco de la edad y del éxito reproductor por separado,
encuentran que es la edad la ultima causa que provoca el cambio de territorio (Newton y
Marquiss 1992, Oring et al. 1983, Pirt y Gustafsson 1989). Las diferencias en dispersion
relacionadas con la edad han sido ampliamente documentadas dentro de especies de aves
(Harvey et al. 1984, Belétsky y Orians 1987, Payne y Payne 1993, Foppen y Reijnen 1994,
Badyaev y Faust 1996) y suelen ser atribuidas a la menor capacidad competitiva de los
individuos mas jovenes en la defensa de los recursos y el territorio (Forslund y Pért 1995,

Sutherland 1996). Por el contrario, nuestros analisis, que han evaluado conjuntamente el efecto



124
de la edad y de otros factores, demuestran que la varianza que inicialmente era explicada por
la edad quedaba absorbida por el éxito reproductor al ser incluido éste en el GLM. Ello indica
que el tener éxito o no es el factor determinante de la probabilidad de abandono del territorio
y que el efecto inicial de la edad vendria explicado por la covariacién de ambos factores.

La pérdida de la pareja fue la otra variable que entr6 significativamente en el modelo
GLM. Tanto machos como hembras cambian con mas frecuencia de territorio tras la pérdida
de la pareja. Esta relacion se ha encontrado en otras especies de mamiferos y aves, incluyendo
rapaces (Newton y Marquiss 1982, Warkentin et al. 1991, Montalvo y Potti 1992, Waser
1996). La pérdida de pareja podria determinar el cambio de territorio debido a dificultades
relacionadas con la defensa del territorio (seria mas facil desplazar de un territorio a un
individuo que se encuentra sin emparejar) pero en el caso del milano negro nuestros resultados
no apoyan esta hipotesis. Es mas probable que los individuos asocien la pérdida de la pafeja
con una mala experiencia (Wiklund 1996). El perder la pareja y el adquirir una nueva puede
suponer una serie de costos para el individuo; de hecho, se sabe que en especies de larga vida
los individuos que mantienen su pareja tienen un mayor éxito reproductor que aquellos que la
pierden (Rowley 1983, Clum 1995, Fowler 1995). En consecuencia la pérdida de la pareja
seria para los individuos una sefial informativa sobre el descenso en el éxito reproductor futuro.

Newton y Marquiss (1982) sugirieron que tanto el fracaso reproductor como la
pérdida de pareja pueden ser consecuencias de las condiciones locales en la disponibilidad de
alimento que serian las que determinarian el cimbio de territorio. En este trabajo la
disponibilidad de alimento no se ha medido directamente, pero se ha estimado considerando
las variaciones existentes en densidad local de conespecificos (Sonerud 1985, Newton 1994,
Wiklund y Larsson 1994) y pluviosidad durante los meses de invierno. Ni la densidad de
conespeciﬁéos ni la precipitacion durante el invierno anterior tuvo efecto sobre la frecuencia
de cambio de territorio. Estos resultados indican que el cambio de territorio esti mas
determinado por una mala experiencia (fracaso reproductor y/o pérdida de pareja) que por las
limitaciones en la disponibilidad de alimento. La ausencia de influencia de la disponibilidad de
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alimento sobre la decision de cambiar de territorio puede ser debido a las diferentes
experiencias tempranas de los individuos que determinaran una diferente percepcién de la
calidad del territorio y de las areas colindantes (Stacey y Ligon 1991, Koénig et al. 1992,
Emlen 1994, 1996). De este modo, la percepcion que un individuo tiene de la calidad de un

area o territorio puede ser dependiente de la calidad del territorio donde nacid.

Factores que determinan las distancias de dispersion reproductiva

Debido al alto nivel de filopatria observado en el milano negro, es logico pensar que la
fidelidad al territorio y un area determinada no debe suponer costos importantes a los
individuos de esta especie. Por el contrario, el dispersarse puede ser costoso ya que, si los
individuos deciden abandonar el territorio y no son capaces de encontrar uno nuevo, podria
comprometerse su éxiio reproductor. Esto ultimo es probable que ocurra en una poblacion
como la que se ha estudiado, en la que la densidad de individuos no reproductores es elevada,
y donde, por lo tanto, deben existir gran miimero de potenciales competidores a la hora de
adquirir un lugar para reproducirse. Una estrategia para evitar este riesgo seria no abandonar
el territorio hasta que quede vacante otro de buena calidad. En nuestra poblacién los milanos
negros buscan alimento cerca de su territorio de reproduccion, o bien en la zona de marisma
(Veiga e Hiraldo 1990, Vifiuela et al. 1994). En consecuencia, la informacion que puede
adquirir un individuo sobre los territorios que se quedan vacantes y su calidad estd muy
limitada a su zona de reproduccién. Si esta aproxifnacién es cierta, puede predecirse que en
otras poblaciones menos saturadas deberia existir una mayor proporcion de individuos que se
dispersan a largas distancias, aunque los beneficios de ser filopatricos fueran similares a los de
nuestra poblacion.

En muchas especies de mamiferos y aves se han encontrado diferencias en dispersion
reproductiva entre machos y hembras (ver revision en Greenwood 1980). En el caso de las
aves, las hembras son las que tienden a realizar desplazamientos mas largos (Newton y

Marquiss 1982, Harvey et al. 1984, Pirt y Gustafsson 1989, Wiklund 1996). Con menos
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frecuencia, como ocurre en el milano negro, se ha encontrado que no existen diferencias
sexuales en las distancias de dispersion reproductiva (Greenwood y Harvey 1977, Nager et al.
1996, Harris et al. 1996).

Segun el modelo GLM, la edad de los individuos fue la unica variable claramente
asociada con la distancia de dispersion. El efecto de las variables que evalian la calidad del
territorio, que inicialmente resulté significativo en los analisis univartantes, desaparecioé cuando
en el modelo se incluy6 la edad. En nuestros analisis se han incluido todas las distancias de
dispersion que teniamos para cada individuo dado su bajo indice de repetibilidad. Esta alta
variabilidad a nivel intraindividual en las distancias de dispersion sugiere que el efecto de la
edad no es una consecuencia de que a mayor edad sélo sobrevivan un micleo de individuos
que se caractericen por distm&as de dispersion reproductora bajas e invariables y que los
individuos con distancias reproductoras més altas hayan desaparecido a edades mas tempranas.

¢, Porqué los milanos negros de mas edad se dispersan a menores distancias?. En otras
especies de aves se conoce que la capacidad competitiva es mayor en individuos de mas edad
y experimentados (Goss-Custard et al. 1982, Forslund y Pirt 1995, Sutherland 1996). En el
caso del milano negro, la informacion recopilada hasta el momento sobre este tema es escasa,
pero la edad parece actuar aqui en el mismo sentido, de forma que los individuos de mas edad
tienen mayor capacidad competitiva y una vez que toman la decision de dispersarse, consiguen
establecerse mas cerca de sus anteriores territorios. Por otra parte, podrian existir diferencias,
segun la edad, en los beneficios que obtienen lo$ individuos al permanecer cerca de sus
territorios previos. Si la familiaridad con un area es importante los individuos de mas edad
tenderian a ser mas filopatricos, porque se han reproducido mas veces en la misma zona
(Hinde 1956, Greenwood 1980, Greenwood y Harvey 1982, Waser y Jones 1983, Part 1995).
Igué]mente, la baja frecuencia en el cambio de territorio encontrada en hembras con mas edad
podria explicarse por la informacion que han acumulado sobre el éxito reproductor en su

territorio.
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Consecuencias de la dispersion reproductiva

Las hembras de milano negro mejoraron su éxito reproductor después de dispersarse; los
machos mostraron la misma tendencia pero no llegé a ser significativa. Esta asimetria puede
estar determinada por la capacidad diferente de los sexos en percibir la calidad de los
territorios vecinos (Pért 1995) ya que las hembras de milano negro pasan mucho mas tiempo
que sus parejas en el territorio y zona de cria (Koga y Shiraishi 1994, autores inédito).
Adicionalhmnte, los individuos que cambiaron de territorio tuvieron mayor €xito reproductor
en su nuevo emplazamiento que los individuos que ocuparon el territorio abandonado. Estos
resultados concuerdan con los encontrados en otras especies (ver entre otros, Payne y Payne
1993) e indican que la dispersion reproductiva en el milano negro es adaptativa. Las
elevadadas tasas de retorno, extrema fidelidad y cortas distancias de dispersion, indican que
los individuos intentan permanecer cerca de las zonas donde comienza su vida cbmo
reproductores. En resumen, debe haber un conflicto entre los beneficios que supone el ser
filopatrico o dispersante. En nuestra poblacion de milano negro, la filopatria parece ser la
estrategia mas ventajosa. Hay que tener en cuenta que, ain dandose las condiciones optimas
para el abandono del territorio, la fraccion de reproductores que tomé esta decision fue baja:
solo el 45% de los individuos que habian fracasado en su reproduccion y perdido a su pareja

llegaron a cambiar de territorio.
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'SINTESIS

En nuestro estudio de dispersion de la poblacion de milanos negros de Dofiana hemos
encontrado un elevado grado de filopatria. Las altas tasas de supervivencia encontradas indican
que la inmensa mayoria de los individuos que sobreviven retornan a reproducirse a la poblacion
donde nacieron. Este elevado grado de filopatria se pone también de manifiesto a nivel
intrapoblacional, existiendo una alta tendencia de los individuos a instalarse en las
proximidades del territorio donde nacieron y permanecer alli el resto de su vida. Los modelos
GLM realizados indican que los principales factores que determinan las distancias de dispersion
natal en esta poblacion son el sexo, la densidad local de conespecificos en la zona de
nacimiento, y el orden de nacimiento de los individuos. El efecto de las dos ultimas variables
es mas acusado para los machos que para las her_nbrés. De esta.forma son los machos unicos
nacidos en zonas muy densas los que muestran distancias de dispersion mas cortas.

Paralelamente, en el milano negro no parece existir una base genética de las distancias
de dispersion, de forma que la similaridad en las distancias de dispersion entre individuos esta
condicionada mas por las caracteristicas ambientales que genéticas. Tampoco parecen estar
actuando en esta poblacion mecanismos activos que dirijan la dispersion para evitar los
emparejamientos endogamicos. En resumen, la dispersion natal en el milano negro en el area
de Dofiana estaria modelada principalmente por 13 competencia, de forma que serian los
individuos competitivamente superiores los que consiguen instalarse mas cerca del territorio
natal.

Tras su primera instalacion como reproductores, los factores que determinan que un
individuo abandone el territorio o no y la distancia a la que se va a instalar en el caso de que.
lo abandone son diferentes. La primera de estas dos decisiones estuvo condicionada por el
fracaso reproductor y la pérdida de la pareja, y la segunda por la edad de los individuos. Estos
resultados indican que el cambio de territorio esta principalmente determinado por una mala

experiencia (fracaso reproductor y/o pérdida de la pareja), y la distancia a la que desplazarse
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esta determinada por el grado la familiaridad con una zona acumulado por un individuo a lo
largo de su vida reproductora. Sin embargo, hay que tener en cuenta que solo el 45% de los
individuos que habian fracasado en su reproduccion y/o perdido su pareja llegaron a cambiar
de territorio, habiendo una tendencia muy fuerte a que los individuos permanezcan en el lugar
de la primera reproduccion el resto de su vida. |

En la literatura sobre dispersion podemos encontrar numerosos trabajos tedricos que
han intentado modelar las distribuciones de distancias de diépersién encontradas en la
naturaleza en relacion con la competencia. En todo caso estos modelos hay que considerarlos
con extrema cautela, ya que no contémplan factores de heterogeneidad espacial como pueden
ser la fragmentacion del habitat, tamafio del area de estudio, calidad y distribucion de los
territorios vacantes, localizacion de los territorios de nacimiento... etc. Sin tener en cuenta
todas .estas limitaciones, algunos de estos trabajos predicen que un aumento en el grado de
competencia provocaria un aumento en las distancias de dispersion (Murray 1967, Waser
1985). Sin emBargo, McCarthy (1997) model6 las distribuciones de distancias de dispersion
incluyendo en sus modelos distintos grados de competencia. Este autor deduce que cuando el
nimero de individuos que estan compitiendo por un lugar para reproducirse en una poblacion
es alto respecto al nimero de territorios vacantes, las distribuciones de dispersion resultantes
estarian sesgadas hacia distancias muy cortas. En la poblacion de Dofiana, €l nimero de
individuos que potencialmente se podrian reproducir es extremadamente alto en comparacion
con el nimero de territorios vacantes que se producen cada afio; las cortas distancias de
dispersion encontradas concuerdan entonces con el anterior aspecto del modelo propuesto por
McCarthy (1997).

Nuestros resultados del analisis de las consecuencias, tanto de la dispersion natal como
reproductiva revelaron que los individuos de milano negro en la poblacion estudiada obtienen
una serie de beneficios al instalarse cerca de los territorios natales y permanecer en areas
proximas a donde comienzan su vida como reproductores. La eficacia reproductiva de un

individuo a lo largo de su vida puede estar condicionada por numerosos factores, como pueden
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ser la edad de la primera reproduccion, calidad del territorio, densidad, calidad del individuo
y/o su pareja... etc. (Newton 1989). En este trabajo, nuestro objetivo no ha sido determinar
cuales son los componentes de la eficacia reproductiva de los individuos a lo largo de la vida,
sino determinar si la dispersion era uno de ellos. En este sentido, las distancias de dispersion
natal en esta poblacion tienen un efecto significativo sobre la eficacia reproductiva a lo largo
de la vida de los individuos: aquellos que se dispersaron distancias mas cortas desde sus
lugares de nacimiento lograron integrar un nimero mayor de descendientes en la poblacion
reproductora. Este efecto de la dispersion natal sobre la eficacia reproductiva fue claramente
positivo en favor de la filopatria para los machos y, aunque mostr6 la misma tendencia, fue
neutro para las hembras. Adicionalmente, la dispersion reproductiva tuvo un efecto positivo
sobre el éxito reproductor de los individuos, de forma que aquellos individuos que cambiaron
 de ;erritorio aumentaron su éxito en el nuevo emplazamiento con respecto al afio anterior y
con respecto a los individuos que se instalaron en los territorios abandonados por ellos.

En resumen, las elevadas tasas de retorno, extrema fidelidad y las cortas distancias de

dispersion natal y reproductiva indican que la filopatria es la estrategia mas ventajosa en la
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poblacion de milanos negros de Dofiana. TP
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Esta alta filopatria encontrada en la poblacion estudiéd;’pyéré paiéoer contradictoria
con algunas caracteristicas de esta especie y de su estrategia dé ?(;gﬂ;;acién del espacio. El
milano negro es una rapaz con gran capacidad de desplazamiento y con caracter migrador en
parte de su area de distribucion. Esta especie tiene un'area de distribucion mundial muy amplia,
encontrandose en todas las zonas templadas y tropicales del Viejo Mundo y Australasia e
incluso llegando a estar presente en islas oceanicas. En su amplia area de distribucion ocupa
habitats muy diferentes, llegando a nidificar en el interior de grandes ciudades y mostrando en
general una notable tolerancia a la humanizacién del medio (Cramp y Simmons 1980). Enla
Peninsula Ibérica, son numerosas las citas sobre colonizaciones por individuos de esta especie

de zonas que se encuentran a distancias medias y largas de las poblaciones mas cercanas de

milano negro. Fenémenos de este tipo se han detectado en los ultimos-afios en zonas donde.
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se ha producido un claro incremento en la disponibilidad de alimento, como son diversas
instalaciones ganaderas (granjas de pollos y cerdos, mataderos, explotaciones extensivas de
ganado vacuno) y también en las colas de los pantanos construidos en las Gltimas décadas
(F.Hiraldo, cdm.pers. , J. Vifiuela, com. pers.).

Todo esto hace pensar que deben existir otras poblaciones en las que predomine la
estrategia dispersiva sobre la filopatrica, o al menos esta ultima no sea tan marcada como en
la poblacién estudiada. Nosotros tenemos evidencias obtenidas en las prospecciones realizadas
durante este estudio que asi lo sugieren. Muchas de las areas prospectadas albergaron
poblaciones reproductoras donde la densidad de individuos fue muy baja, los territorios
estuvieron distribuidos de forma muy laxa y no existian dormideros comunales de individuos
no reproductores (Sierras de Huelva y Sevilla, Extremadura, Ciudad Real, Alava, Portugal).
Por otra parte, en algunas zonas localizamos grandes dormideros comunales (hasta seiscientos
individuos) que se encontraron bastante alejados de los micleos de reproductores mas
proximos (Segovia, Llanos de Caceres, Parque Natural de Cabafieros, Cadiz). En todos los
casos, los micleos de reproductores proximos a los dormideros comunales fueron muy poco
densos, de forma que la mayoria de los individuos concentrados en estos dormideros deben
proceder de poblaciones situadas a distancias bastante alejadas de los mismos. Parece
razonable asumir que estos individuos que se encuentran en dormideros alejados de sus areas
natales sean mas proclives a dispersarse a mayores distancias que aquellos que se asientan en
dormideros situados en su area natal. Adicionalmente, un estudio sobre recuperaciones de
milanos negros anillados con metal en el centro de Europa (Suiza), donde las distancias de
dispersion parecen mayores que en Dofiana, reveld también una acusada segregacion entre
adultos reproductores e inmaduros (Schifferi 1967).

Otra evidencia que nos hace suponer este comportamiento menos filopatrico en otras
poblaciones de milanos negros es el apreciable flujo de individuos inmigrantes que parece
existir en la poblacion de Dofiana. Nosotros no hemos estudiado con detalle este fenémeno,

pero modelos tentativos realizados indican que la tasa de inmigracion puede estar en torno al
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15% (autores inéditos). Este porcentaje debe estar formado por individuos dispersantes de
otras poblaciones (situadas al menos a 100 km de distancia) donde exista una tendencia a la
dispersion mayor que en la poblacién estudiada.

Paralelamente a estas evidencias que nos hacen pensar en un comportamiento menos
filopatrico en otras poblaciones de milano negro, también existe algun ejemplo en que el grado
de ﬁlopatxia puede ser similar al de la poblacion de Doiiana. En el Valle del Ebro la poblacién
de milanos negros se concentra principalmente en las riberas de dicho rio y otros afluentes,
existiendo nucleos reproductores aislados en bosquetes relativamente alejados, en areas
esteparias de Los Monegros (Aragén). A diferencia de la poblacion riberefia, estos niicleos
basaban su alimentacion en el conejo de campo. Con la llegada de la Neumonia Hemorragico
Virica (NHV) en 1989 las densidades de esta presa descendieron drasticamente provocando
la practica desaparicién de los milanos reproductores en estas zonas. Diez afios mas tarde,
cuando las poblaciones de conejo se han recuperado parcialmente, los milanos negros siguen
siendo practicamente inexistentes, a pesar de que estas zonas se encuentran a tan sélb 20-40
km de las densas y estables poblaciones de la Ribera donde también conviven no reproductores
y reproductores (J.L. Tella com. pers.). Esto sugiere que, al igual que ocurre en Dofiana, la
tendencia dispersiva de los individuos en esta poblacidn debe ser extremadamente baja.

Estas posibles diferencias en dispersién entre poblaciones de una misma especie han
sido anteriormente documentadas o sugeridas en otras especies de aves (Haig y Oring 1989).
De hecho se ha sefialado que las variaciones individuales existentes en cuanto a dispersion,
pueden estar modeladas por una serie de factores proximos, intrinsecos a cada poblacion
concreta, que van a provocar un balance diferente entre los costes y beneficios de alejarse mas
o menos de la zona de nacimiento y, por tanto, de la poblacion de origen (ver entre otros Pért
1995, Emlen 1994, Weatherhead y Forbes 1994, Bélichon 1996, Blondel y Lebreton 1996).
Este balance, y en consecuencia el grado de filopatria, va a estar determinado por
caracteristicas como la estabilidad y grado de fragmentacion del habitat, la disponibilidad de

recursos alimenticios o la densidad de lugares de nidificacion y competidores caracteristicos
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de la poblacién considerada (Waser 1985, Arcese 1989, Weatherhead y Forbes 1994, Rarvik
et al. 1998). Asi, la dispersion, desde el punto de vista evolutivo, deberia enténderse como un
proceso de adaptacion a condiciones locales que puede variar entre poblaciones de una misma
especie. El siguiente paso seria preguntarse cuéles son las condiciones que hacen que en
nuestra poblacion este balance actie en fa\}or de la filopatria.

La primera particularidad a destacar es la coexistencia en la misma poblacién de una
densidad elevada de individuos reproductores y un nimero también elevado de no
reproductores. Habitualmente, en pbblaciones de aves territoriales, y especialmente en rapaces,
los individuos no reproductores se segregan espacialmente de los reproductores (Bennetts y
McClelland 1991, Donézar 1993, Ferrer 1993a, 1993b, Ferrer y Harte 1997, Bustamante et
al. 1997a, Brown 1997). Se ha demostrado incluso que la presencia de los primeros en los
territorios o dreas de cria puede provocar depfesiones en la productividad de la poblacion por
interferencia (ver entre otros Newton 1979, Simmons 1988, Jenny 1992). En la poblacion de
Dofiana, por el contrario, deben darse circunstancias particulares que favorecen tal
coexistencia. Las poblaciones en las que se ha estudiado la dieta del milano negro demuestran
que individuos reproductores y no reproductores explotan nichos troficos diferentes basandose
en los diferentes requerimientos energéticos de estos individuos (Espina 1984, Blanco 1994,
1997, JL.Tella, datos inéditos). En el caso particular de Dofiana los individuos no
reproductores tienen una dieta constituida casi en su totalidad por presas pequefias
(invertebrados) y grandes carrofias, mientras que€ los reproductores tienen una dieta mas
variada en la que incluyen una proporcién mucho mayor de presas de tamafio medio (Espina
1984). Asi, estos dos grupos de individuos, tanto en ésta como en otras poblaciones, s6lo van
a poder coexistir en el mismo espacio si ambos tipos de recursos troficos estan presentes y son
lo suficientemente abundantes. En Dofiana estas condiciones se dan y hacen posible que tanto
reproductores como no reproductores estén presentes en la poblacion en altas densidades. La
presencia de los individuos no reproductores en las areas de cria va a determinar que los

movimientos de prospeccién que realizan en sus primeros afios de vida se hagan
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preferentemente en la misma poblacién de nacimiento, disminuyendo asi la probabilidad de que
su posterior instalacién como reproductores se produzca en otras poblaciones o zonas alejadas
de su area natal.

También estd muy extendida en la literatura cientifica la hipétesis de la atraccion
conspecifica (Stamps 1988, Stamps 1991, Smith y Peacock 1990, Danchin y Wagner 1997).
Segun esta hipétesis, los individuos preferirian asentarse en lugares donde otros individuos de
la misma especie estuvieran presentes y la densidad de los mismos fuera alta, es decir, predice
una relacion directa entre la densidad de conespecificos en un area determinada y la tendencia
de los individuos a asentarse en dicha area. La hipétesis propone que los individuos utilizarian
la presencia de conespecificos en dos sentidos: como un indicador de calidad del habitat, y
como un indicador de obtenciéﬁ de beheﬁcios derivados de la presencia conspecifica. En el
caso de Doilana, este mecanismo podria estar actuando también en favor de la filopatria. La
alta densidad, tanto de reproductores corﬁo no reproductores, Seria un mecanismo que
actuaria tanto atrayendo individuos de otras poblaciones menos densas como reteniendo a los
de la propia poblacion. Adicionalmente, este efecto de la densidad como atractor de individuos
se ha puesto también de manifiesto en nuestros resultados a nivel intrapoblacional, de forma
que los individuos nacidos en las zonas mas densas son los que muestran distancias de
dispersion mas cortas. Estas altas densidades indicarian a los individuos una alta disponibilidad
de recursos y en general la idoneidad y calidad del habitat en la poblacion. Por otra parte,
tratandose de una especie de caracter gregario, el vivir en presencia de conespecificos
reportaria una serie de beneficios relacionados con comportamientos cooperativos que han sido
sefialados repetidas veces a lo largo de esta Tesis.

Otros factores pueden también estar implicados en la alta filopatria que revela nuestro
estﬁdid. En diversas especies de aves y mamiferos se ha comprobado que el grado de
fragmentacion del habitat condiciona las distancias de dispersion mostradas por los individuos
en cada poblacion concreta (Wauters et al. 1994, Blondel y Lebreton 1996, Matthysen y Currie

1996, Paradis 1998). La proporcion de individuos que muestran distancias largas de
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dispersion en poblaciones continuas tiende a ser mayor que en las fragmentadas. La poblacion
de milanos negros que hemos estudiado estd a unos 100 kms de los nicleos de individuos
reproductores mas cercanos que son en todos los casos poblaciones laxas. En esta situacion,
la integracion de individuos procedentes de la poblacion de Dofiana en otras poblaciones de
la especie tendria que producirse a través de “saltos” que quizas realizaran una baja
proporcion de individuos de la poblacion. Estos “saltos”, probablemente entrafian un riesgo
que no parece necesario para individuos que encuentran en Dofiana los habitats idoneos y
recursos necesarios que hacen que la competencia con los individuos adultos no sea
excesivamente alta.

El comportamiento dispersivo que muestran los individuos en una poblacion puede
tener importantes consecuencias sobre la estructura genética y demografica de la misma, ya
que la dispersion tiene un papel decisivo en la facilitacion del flujo de genes entre pob]aciones
y en el mantenimiento de la variabilidad genética en las mismas (William 1987, Rockwell y
Barrowclough 1987). Los resultados obtenidos en este trabajo pueden hacer pensar que el
elevado grado de filopatria mostrado por los individuos podria favorecer un alto grado de
endogamia y, consecuentemente, comprometer la variabilidad genética de la poblacion. Sin
embargo, los analisis de la probabilidad de emparejamientos endogamicos indican que ésta es
practicamente inexistente, en parte debido al elevado tamafio de la poblacion. Por esta misma
causa es poco probable que se produzcan pérdidas en la variabilidad genética (Laude y
Barrowclough 1987, Frankham 1995). Ademas, eXiste una cierta movilidad de individuos a
lo largo de toda el area de estudio y, como se ha mencionado anteriormente, un apreciable
flujo de individuos inmigrantes, lo cual contribuiria a que el posible efecto negativo de la alta
filopatria sobre la variabilidad genética se viera compensado (Meffe y Carroll 1994). Pese a
esto, nuestros datos no nos permiten descartar que en la poblacion estudiada el grado de
parentesco entre los individuos sea maés alto que en una poblacion donde la estrategia
predominante sea dispersarse. Si esto fuera asi, en poblaciones como la estudiada, frente a

otras mas abiertas, seria mas probable que se produjeran fendmenos de adaptaciones locales
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y la aparicion de comportamientos cooperativos beneficiosos para una especie de caracter
social como el milano negro.

Ademas de las implicaciones genéticas, los procesos dispersivos pueden tener
consecuencias importantes en los parametros demograficos y estructuracion de las poblaciones
(Horn 1984,.Lidecker 1975). En un contexto de metapoblaciones, la dispersion favorece el
intércambio de individuos entre subpoblaciones (McCullough 1996). En el caso de los
milanos negros del area de Dofiana, nuestros resultados muestran un alto grado de filopatria
que compromete €l intercambio de individuos con otras poblaciones que se encuentran
alejadas. Sin embargo, el efecto atractor que débe tener el area de Dofiana sobre inmigrantes
de otras poblaciones con tendencias mas dispersivas facilitarian la posibilidad de este
intercambio. De este modo, la poblacién de Dofiana y otras poblaciones vecinas se
estructurarian como una metapoblacion sometida a una dinamica de fuente-sumidero (Meffe
y Carroll 1994).

A nivel intrapoblacional el elevado grado de filopatria de la poblacion de milanos
negros de Dofiana puede estar condicionando el grado de estructuracion de la poblacion.
Habitualmente las poblaciones de vertebrados territoriales muestran una distribucion espacial
basada en la competencia despdtica de modo que los individuos de mayor calidad, por ejemplo
los de mayor edad, ocupan los mejores territorios (Fretwell 1969, Fretwell y Lucas 1970, Ens
et al. 1995, Sutherland 1996). La filopatria, con las caracteristicas por nosotros encontradas,
puede limitar enormemente esta distribucion despotica dentro de una poblacion. En Dofiana,
las distancias de dispersion natal son generalmente inferiores a 5 km y las de dispersion
reproductiva todavia mas bajos de este valor. De este modo, se produciria una estructuracion
de la poblacion a escala local y no poblaciqnal: los procesos de dispersion natal dan lugar a
que los individuos de mayor calidad ocupen las areas mas cercanas al nido natal (McCarthy
1997). Posteriormente, a través de la dispersion reproductora esta estructuracion a escala local
se veria reforzada, ya que los individuos van mejorando progresivamente la calidad del

territorio donde inicialmente se asentaron, aunque siempre instalandose en las proximidades
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del area de nacimiento.

La realizacion de esta Tesis revela que el camino idéneo a seguir en cualquier estudio
de dispersion es la determinacion del balance entre los costes y beneficios que suponen una
estrategia u otra (dispersarse o ser filopatrico). La determinacién de estos costes y beneficios
permite entender y por lo tanto predecir las caracteristicas del comportamiento dispersivo de
una especie o poblacion. En el futuro para avanzar en la comprensién de este problema parecen
especialmente interesantes los estudios interpoblacionales. El objetivo ultimo deberia estar
relacionado con conocer, a nivel interespecifico, cuales son los factores ecolégicos que
determinan esta relacion y si se puede establecer una relacion entre las diferentes estrategias
de vida de cada especie y la mayor o menor importancia de unos u otros factores ecologicos

en la determinacion de el balance final entre estos costes y beneficios.
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CONCLUSIONES

1. Se han estudiado los patrones de supervivencia, dispersic’m natal y dispersion reproductiva
en la poblacién de milanos negros de Dofiana. El 4rea de estudio abarco una superficie
aproximada de 100.000 hectareas, incluyendo todas las areas protegidas y zonas colindantes.
Adicionalmente, para valorar la importancia de la dispersion lejana, se inspeccionaron zonas
alejadas del area de estudio principal, a lo largo de toda la Peninsula Ibérica (Espafia y

Portugal) y Marruecos.

2. Esta Tesis se desarroll6 en los afios comprendidos entre 1995-1998; Se utiliz6 informacion
preferentemente del periodo 1992-1997, aunque se conté con datos acumulados desde 1964.
A lo largo de todo el periodo de marcaje se anillaron un total de 2147 pollos sélo con anillas
de metal y 3342 con metal y PVC. El nimero de iﬁdividuos adultos marcados con metal y PVC
fue de 620. Hasta 1997 se obtuvieron un total de 862 observaciones de individuos
reproductores marcados con PVC y 1034 de individuos no reproductores en dormideros. El
total de individuos que se observaron fuera del area de estudio para ver si portaban o no anillas

de PVC fue de 2481.

3. La estimacion de las tasas de supervivencia se realizo mediante modelos de captura-
recaptura. El mejor modelo obtenido para la supervivencia juvenil, desde el vuelo hasta los dos
afios de edad, fue S_P, que asume una supervivencia dependiente de la edad y una tasa de
recaptura dependiente del tiempo. Como resultado, la tasa de supervivencia juvenil fue 0.44.
Para los individuos adultos reproductores el mejor modelo obtenido fue S,P, que asume una
supervivencia dependiente del tiempo y una probabilidad de recaptura constante. Las tasas de

supervivencia adulta variaron entre 0.62 y 0.83.
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4. Mediante modelos GLM se analizaron los factores que condicionan la probabilidad de

supervivencia juvenil y adulta. Para la supervivencia juvenil el mejor modelo obtenido
demostro que la probabilidad fue mayor para los individuos nacidos en zonas con mayor
densidad de conespecificos. Para la supervivencia adulta, el mejor modelo mostré que la
probabilidad fue mayor para los individuos que se reproducen con éxito en zonas con alta
densidad de conespecificos y alejadas del borde del Parque Nacional. El efecto de reproducirse
o no con éxito fue mas acusado para individuos que viven en zonas poco densas. Ademas, el
efecto de la distancia al borde del parque fue mas fuerte para individuos que fracasaron en la

reproduccion.

5. La poblacién estudiada mostré un elevado grado de filopatria. La mediana de las distancias
de diépersién natal para el conjunto de individuos fue de 4780 m. Las ilembras mostraron
mayores distancias de dispersion que los machos (medianas, 8024 vs 3245 m). El 66% de los
machos y solo el 31.2% de las hembras se dispersaron menos de 5 km. La distancia maxima
de dispersion fue de 33 km, no detectandose ningtin individuo mas alla de los limites del area
de estudio principal. Segiin el modelo GLM obtenido, los machos que son pollos tnicos o
primeros en la pollada y que ademas nacen en zonas donde la densidad de rep?oductores es
alta tienen mas probabilidad de ser filopatricos. Para las hembras el efecto del orden de

nacimiento y la densidad fue mas débil y en el mismo sentido que para los machos.

6. En la poblacion estudiada no se detect6 ninglin caso de emparejamientos entre familiares.
Ademas, las frecuencias tedricas para estos emparejamientos fueron extremadamente bajas
(padres-descendencia: 0.000808, entre hermanos: 0.000128). Estos resultados, junto con el
solapamiento existente en las distancias de dispersion de machos y hembras sugieren que no
debe existir una presion selectiva actuando sobre los procesos dispersivos con el fin de evitar
la endogamia. La distancias de dispersion parecen tener un componente mas ambiental que

genético, ya que el grado de similaridad en las distancias de dispersion no difirio entre
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hermanos e individuos vecinos que no tenian parentesco.

7. Los anlisis de la eficacia reproductiva a lo largo de la vida de los individuos revelaron que

la filopatria es altamente ventajosa para los machos de milano negro; aquellos que se
dispersaron a menores distancias del lugar de nacimiento tuvieron una mayor eficacia
reproductiva a lo largo de la vida. Para las hembras no se encontrd ningun tipo de relacion,
aunque las que se dispersaron a mayor distancia se emparejaron con machos con mayor

experiencia reproductora.

8. El 25.6% de los machos y el 32.8% de las hembras cambiaron de territorio entre dos

reproducciones sucesivas. Las distancias de dispersi(m reproductiva fueron similares para los
dos sexos (mediana=302 m). El 90% de los~individuos se movieron menos de 5 km y ninguno
mas de 10 km. Nuestros resultados mostraron qﬁe el cambio de territorio y las distancias de |
dispersion reproductiva son dos decisiones individuales independienteé y regidas por factores
diferentes. Los modelos GLM mostraron que los individuos cambiaron con mayor
probabilidad de territorio si el afio anterior fracasaron en la reproduccion y/o habian perdido
su pareja. Segun estos modelos, la distancia de dispersion reproductiva dependié de la edad

de los individuos, siendo los de mayor edad los que mostraron distancias mas cortas.

9. Las hembras que cambiaron de territorio se instalaron en otros con menor riesgo de

predacion y tuvieron un mayor éxito reproductor que el afio anterior. Ademas, tanto machos
como hembras, mostraron mayor éxito reproductor en los nuevos territorios ocupados que los
individuos que se instalaron en los que habian abandonado. Las distancias de dispersion no
tuvieron ningin efecto sobre él éxito reproductor ni sobre la calidad del territorio de

instalacion.

10. La elevada filopatria encontrada en la poblacion de milanos negros de Dofiana parece
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estar provocada por un balance positivo de la relacion costes/beneficios en favor de la misma.
El balance de esta relacion puede variar entre poblaciones de la misma especie determinando
distintos niveles de filopatria. En Dofiana la filopatria se veria favorecida por la alta
disponibilidad de recursos que potenciarian la coexistencia espacial de individuos
reproductores y no reproductores lo que probablemente reduce el rango de prospeccion de
éstos ultimos. A nivel intrapoblacional la filopatria y los factores que la condicionan, en
especial la ocupacion de las areas de mayor densidad de nidificantes por los individuos de
mayor capacidad competitiva, puede estar dando lugar a una cierta estructuracion de la
poblacién, a nivel mas local que regional. Esta‘estructuracién se veria potenciada por el bajo

alcance de la dispersion reproductiva.

11. En el futuro parece necesario avanzar en estudios interespecificos encaminados a conocer
cuales son los factores que en cada caso actian determinando un balance distinto de la
relacién costes/beneficios en favor o no de la filopatria y estudiar la posible relacion de estos

factores con las diferentes estrategias de vida de las especies.
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