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VARIACION GEOGRAFICA Y ECOL(')GICA,EN LOS PARAMETROS
REPRODUCTIVOS DE LAS AVES INSECTIVORAS FORESTALES
DEL PALEARTICO OCCIDENTAL

J. J. Sanz*

RESUMEN

En este trabajo se pretende mostrar como ciertos parametros reproductores (fecha de puesta,
tamafio de puesta) varian geograficamente (latitud, longitud, altitud, tipo de habitat) en las especies
de aves nidicolas e insectivoras. Para ello, se utiliza como especie modelo al Carbonero Comun
(Parus major). La fecha de puesta poblacional no difiere entre habitats, no muestra relacion con la
longitud y se incrementa con la altitud. La fecha de puesta poblacional muestra una relacion cua-
dratica con la latitud, con los valores mas tempranos en latitudes medias. Por otro lado, el tamafio
de puesta poblacional difiere entre los habitats estudiados, siendo mayor en los bosques caducifo-
lios, muestra una relacion positiva con la longitud y una relacidon negativa con la altitud. Ademas,
el tamafio de puesta poblacional muestra una relacidén cuadratica con la latitud, con los valores mas
altos en las latitudes intermedias. En el presente trabajo describimos que hipotesis han sido pro-
puestas para intentar explicar por qué existen estos patrones en especies de aves nidicolas del
Paleartico occidental.

Palabras clave: Carbonero Comun, fecha de puesta, Parus major, tamafio de puesta, variacion geo-
grafica.

ABSTRACT

Geographic and ecological variation in breeding parameters of insectivorous birds
throughout the western Palaearctic

The present study shows variation in some breeding parameters (laying date, clutch size) in
relation to geographical coordinates (latitude, longitude), habitat, elevation and habitat type in
insectivorous and hole-nesting passerine of European woodlands. The Great Tit (Parus major)
was used as a model species. Laying date, at the population level, was not affected by habitat
type, and did not show any relationship with longitude and elevation. Laying date showed a sig-
nificant quadratic relationship with latitude, with the earliest values in central Europe. On the
other hand, clutch size at the population level significantly differed among habitat type (large
clutches being laid in deciduous forests), showed a positive and negative relationships with lon-
gitude and elevation, respectively. Mean clutch size showed a quadratic relationship with latitu-
de, with the highest values at about 55 to 60°N. In the present study, the main hypotheses propo-
sed to explain these patterns found on the breeding parameters of passerines in the Western
Palaearctic are discussed.

Key words: Great Tit, laying date, Parus major, clutch size, geographical variation.
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Introduccion

Las variaciones geograficas en parametros repro-
ductivos en aves nidicolas, principalmente fecha y
tamafio de puesta, han sido estudiadas desde hace
décadas (por ej., Lack, 1947; Klomp, 1970). Al
hablar de variaciones geograficas nos referiremos
tanto a las variaciones en latitud, longitud, altitud o
con respecto al tipo de habitat (caducifolio, mixto y
perenne). Hoy en dia, existe informacion disponible
en los distintos articulos cientificos sobre la biologia
de la reproduccion de un determinado niimero de
especies de aves, lo cual permite que se pueda descri-
bir y estudiar las variaciones geograficas y ecologicas
en algunas especies de aves nidicolas.
Recientemente, estas variaciones geograficas y eco-
logicas han sido también comprobadas a nivel inte-
respecifico controlando los analisis por la filogenia
(Cardillo, 2002). En este trabajo se pretende revisar
como varian geograficamente fecha y tamafio de
puesta en las aves nidicolas, parametros reproducti-
vos basicos que determinan el éxito reproductor de
los individuos, asi como exponer que factores ecolo-
gicos o ambientales pueden explicar dicha variacion
en el ambito del Paleartico occidental. Como especie
modelo se mostrara la variacion geografica en fecha
y tamafio de puesta en el Carbonero Comun (Parus
major), un paseriforme insectivoro forestal sedenta-
rio ampliamente estudiado en Europa durante los ulti-
mos 50 afos (Cramp & Perrins, 1993).

Ya desde hace tiempo se ha mostrado que existe
una gran diferencia en los rasgos de las estrategias
vitales de las aves que se reproducen en los tropicos
de aquellas que lo hacen en latitudes templadas del
hemisferio norte (Lack, 1954). Las aves tropicales
tienen una estacion reproductiva mds larga, que
puede durar todo el afio, presentan un mayor nume-
ro de intentos reproductivos por afio y ademas un
menor tamafio de puesta por evento reproductor
(Klomp, 1970). Este hecho probablemente se debe a
que las condiciones ecoldgicas son mas estables tem-
poralmente en los tropicos que en latitudes mas sep-
tentrionales, aunque también ha sido explicado por
un incremento en la depredacion de nidos en los tro-
picos (Martin, 1995). Esto ha llevado a la clasica
vision de que el tamaiio de puesta de las aves nidico-
las disminuye al irse alejando desde los tropicos a las
zonas templadas (Lack, 1954). En contadas ocasio-
nes se ha intentado demostrar estadisticamente esta
prediccion y los resultados no han sido del todo
acordes con las predicciones. Asi para el hemisferio
norte, parece ser cierto que el tamafo de puesta
aumenta con la latitud (Young, 1994; Fargallo, 1997;
Sanz 1997; Sanz, 1998). Sin embargo, para el hemis-
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ferio sur los resultados han sido menos claros, sugi-
riéndose un ligero efecto, e incluso la no existencia
de un efecto de la latitud sobre el tamafio de puesta
en este hemisferio (Moreau, 1944; Yom-Tov, 1994;
Young, 1994). Recientemente, al analizarse a nivel
interespecifico y controlando por la filogenia, se ha
demostrado que esta tendencia de incremento del
tamafio de puesta con la latitud existe en ambos
hemisferios (Cardillo, 2002).

Carbonero comiin: variaciones geograficas en fecha y
tamaiio de puesta

El Carbonero Comun (Parus major) es un paseri-
forme insectivoro forestal sedentario que se distribu-
ye principalmente por el Paleartico occidental
(Cramp & Perrins, 1993). En un ave territorial que
nidifica en cavidades naturales no excavadas por
ellos. Esta especie acepta la utilizacion de cajas-nido
para nidificar y esto ha facilitado que sea una de las
especies mejor estudiadas en Europa durante las ulti-
mas décadas (Sanz, 1998). La utilizacion de cajas-
nido por este tipo de especies se debe principalmen-
te a la escasez de cavidades naturales en los bosques
que se encuentran bajo manejo humano (Sanz,
2000). Es una especie que facultativamente puede
presentar dos puestas por temporada reproductora.
La puesta es incubada por la hembra y ambos sexos
ceban a los pollos que suelen emanciparse a los 20
dias de su nacimiento.

Para el presente meta-analisis, se han obtenido de
la literatura la fecha de puesta y tamafio de puesta
medios de 144 poblaciones de Carbonero Comun del
Paleartico occidental (Sanz, 1998). Los datos de estas
poblaciones se han registrado durante los ultimos 80
afos, y todos se han obtenido gracias a la utilizacién
de cajas-nido. En el presente trabajo se incluyen sola-
mente datos de las primeras puestas de la poblacion.
Como los datos son obtenidos a lo largo de distintos
aflos y en un numero variable de afios, se utilizo6 la
media de estos periodos para cada poblacion estudia-
da. Para todas las poblaciones se incluyen las coorde-
nadas geograficas (latitud, longitud y altitud). En
algunos casos, las coordenadas geograficas fueron
obtenidas a partir de mapas topograficos. Ademas, en
estas poblaciones se registro el tipo de habitat. Los
datos obtenidos en poblaciones urbanas no han sido
incluidos en los analisis. Los datos obtenidos cubren
un amplio rango de latitudes (34° a 70° N), longitudes
(9° W a 33° E) y elevaciones (5 a 1600 m sobre el
nivel del mar). El tipo de habitat se ha definido en tres
categorias: bosques caducifolios, bosques perennes
(principalmente de coniferas) y bosques mixtos de
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Tabla 1.— Fecha y tamafio de puesta medio poblacional del Carbonero Comun (Parus major) en el Paleartico occidental (media
+ desviacion tipica), en relacion al tipo de habitat (perenne, mixto y caducifolio). Para la fecha de puesta, 1 = 1 de abril. El tama-

fio de muestra se da entre paréntesis.

Table 1.— Laying date (1 = 1 April) and clutch size of first broods of Great Tits (Parus major) in the western Palaearctic in rela-
tion to habitat type (coniferous, mixed and deciduous forests). Values are mean + SD with sample size in parentheses.

Bosques perennes

Bosques mixtos Bosques caducifolios

Fecha de puesta 30,68 + 10,69
(36)

Tamafio de puesta 8,49 £ 0,99
(46)

29,32 + 8,94 30,14 + 9,49
(29) (38)
8,79 + 0,95 9,08 + 0,83
(36) (57)

arboles caducifolios y perennes. Para mas informa-
cién consultar los apéndices en los siguientes articu-
los: Sanz (1998) y Sanz (2002).

Antes de realizar los analisis, las coordenadas
geograficas (longitud, latitud) fueron primeramente
transformadas en valores UTM y posteriormente
redimensionadas (0-1) con respecto a la variable que
presentaba la mayor variacion geografica (latitud). La
otra variable geografica (longitud) ha sido redimen-
sionada entre 0-0,87 para mantener las proporciones
geograficas. Ademas, la altitud fue también redimen-
sionada entre 0 (menor altitud) y 1 (mayor altitud).
Esto se realiz6 para evitar los problemas que conlle-
va el andlisis con grandes nimeros (“matriz-ill-con-
ditioning problem”; Burrough, 1995). En este traba-
jo, los andlisis interpoblacionales han sido realizados
por medio de analisis generales lineales (GLM) con
el programa STATISTICA (StatSoft, 1999). Las
variables geograficas (latitud, longitud y altitud) fue-
ron incluidas como covariables y el tipo de habitat fue

incluido como factor. Los términos cuadraticos fue-
ron incluidos en los analisis cuando incrementaban
significativamente la varianza explicada.

Controlando por las variables geograficas (latitud,
longitud y altitud), la fecha media de puesta pobla-
cional no difiere significativamente entre los tres
tipos de habitats descritos anteriormente (Tablas 1 y
2). Sin embargo, la fecha media de puesta muestra
una relacion cuadratica con la latitud, alcanzando los
valores mas tempranos en las latitudes medias (Tabla
2; Figura 1). La fecha de puesta a nivel poblacional
no muestra ninguna variacién con la longitud y mues-
tra una relacién positiva con la altitud del area de
estudio (Tabla 2), controlando por la latitud y el tipo
de habitat. Este analisis explica el 73,0 % de la varia-
cion en la fecha de puesta de las poblaciones de
Carbonero Comun en el Paledrtico occidental (£, =
43,08; P <0,001; Tabla 2).

Por otro lado, controlando por las variables geo-
graficas (latitud, longitud y altitud), el tamafio de

Tabla 2.— Resultados del analisis (GLM) con la fecha de puesta media poblacional como variable dependiente, y el habitat (peren-
ne, mixto y caducifolio) como variable categorica (factor), y las variables geograficas (latitud, longitud y altitud) como variables

continuas (covariables).

Table 2.— Results of the ANCOVA (GLM) with the mean population laying date across study sites as the dependent variable, and
habitat type (coniferous, mixed and deciduous forests) as categorical variable (factor), and geographic variables (latitude, longi-

tude and elevation) as continuous variables (covariates).

Parametro = e.s. F P
Punto de corte 7,38 0,008
Tipo de habitat 1,04 0,36
Latitud -2,405 £ 0,764 9,92 0,002
Latitud cuadrada 0,036 + 0,007 23,91 < 0,001
Longitud -0,082 £+ 0,093 0,76 0,38
Altitud 0,014 + 0,002 50,24 < 0,001
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Fig. 1.— Fecha de puesta media poblacional (1 =1 de abril) del
Carbonero Comun (Parus major) en relacién a la latitud (°N)
del area de estudio.

Fig. 1.— Mean laying date (1 = 1 April) of the Great Tit
(Parus major) populations plotted against latitude of the bre-
eding area (°N).

puesta poblacional difiere significativamente entre
los tres tipos de habitats descritos (Tablas 1 y 3). El
tamafio de puesta es significativamente mayor en el
habitat caducifolio que en los otros habitats: bosques
perennes y mixtos (Tabla 1). Ademas, el tamafio de
puesta muestra una relacion cuadratica con la latitud,
alcanzando los valores mas altos en las latitudes
medias (Tabla 3; Figura 2). Por ultimo, controlando
por la latitud y el tipo de habitat, el tamafio de puesta
poblacional incrementa con la longitud y decrece con
la altitud del area de estudio en el Paleartico occiden-
tal (Tabla 3). Este analisis explica el 41,9 % de la
variacion del tamafio de puesta de las poblaciones de
Carbonero comun en el Paleartico occidental (£, ,, =
15.87; P <0.001; Tabla 3).

Variacion geografica en la fenologia de la reproduccion

Como podemos concluir de los analisis anteriores
las poblaciones de las aves insectivoras forestales,
tomando como modelo al Carbonero Comun, presen-
tan una variacion latitudinal y altitudinal del inicio de
la reproduccion. Esto se concluye después de contro-
lar por la longitud y tipo de hébitat de estas poblacio-
nes. Las poblaciones de latitudes altas inician su
reproduccion mas tarde de lo que lo hacen las pobla-
ciones del centro del Paleartico occidental (45-50
°N). El retraso de la fenologia de la reproduccion con
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Fig. 2.— Tamaiio de puesta media poblacional del Carbonero
Comun (Parus major) en relacion a la latitud (°N) del area de
estudio.

Fig. 2.— Mean clutch-size of the Great Tit (Parus major)
populations plotted against latitude of the breeding area (°N).

la altitud se puede explicar por el retraso generaliza-
do de la fenologia de los arboles e insectos con el
incremento de la altitud. Con el ejemplo del
Carbonero Comun podemos ver que con solo unas
cuantas variables geograficas es posible explicar un
porcentaje bastante alto (73,0%) de la fenologia
reproductiva de la especie a escala continental.

Los individuos de las distintas poblaciones o espe-
cies de aves realizan la reproduccion durante el perio-
do del afio en el cual pueden tener una disposicion de
alimento adecuada para sacar adelante a su descen-
dencia (Lack, 1950; Drent & Daan, 1980; Martin,
1987; Perrins, 1991). En la region templada, esta tem-
porada reproductora se corresponde con la primave-
ra. A nivel del individuo, la fecha de inicio de la
reproduccion puede tener unas marcadas repercusio-
nes en su eficacia bioldgica. Asi, los individuos tem-
pranos dentro de cada poblacion suelen poder escoger
los mejores territorios, tarea realizada por los
machos, mientras que en el caso de las hembras, éstas
pueden tener una mayor probabilidad de poder empa-
rejarse con un macho de mejor calidad o de mayor
experiencia. Calidad del territorio y calidad parental
son dos factores importantes a la hora de tener un
éxito reproductor adecuado y suelen estar directa-
mente relacionados con la fecha de inicio de la repro-
duccion (Roff, 2002). Dentro de una poblacion, un
inicio temprano de la reproduccion repercute de otra
forma sobre la eficacia bioldgica de los individuos.
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Tabla 3.— Resultados del andlisis (GLM) con el tamafio de puesta media poblacional como variable dependiente, y el habitat
(perenne, mixto y caducifolio) como variable categorica (factor), y las variables geograficas (latitud, longitud y altitud) como

variables continuas (covariables).

Table 3.— Results of the ANCOVA (GLM) with the mean population clutch size across study sites as the dependent variable, and
habitat type (coniferous, mixed and deciduous forests) as categorical variable (factor), and geographic variables (latitude, longi-

tude and elevation) as continuous variables (covariates).

Parametro = e.s. F P
Punto de corte 0,01 0,91
Tipo de habitat 4,03 0,020
Latitud 0,296 = 0,098 9,08 0,003
Latitud cuadrada -0,002 £ 0,0009 7,45 0,007
Longitud 0,035 + 0,010 10,86 0,001
Altitud -0,0006 £ 0,0002 5,98 0,016

Por un lado, los pollos al emanciparse antes tienen
una mayor probabilidad de supervivencia y de poder
defender u obtener un territorio para el invierno o pri-
mavera siguiente. Por otro lado, los adultos reproduc-
tores tienen mas tiempo y una mayor disponibilidad
de alimento para realizar la renovacion del plumaje
(muda postnupcial) y conseguir las reservas adecua-
das para iniciar la migracion a los cuarteles de inver-
nada, en el caso de especies migratorias. Finalmente,
un inicio temprano de la reproduccion en especies
con dobles puestas facultativas, como es el caso del
Carbonero comun, permite a estas parejas la realiza-
cién de una segunda puesta en la misma estacion
reproductora, lo cual mejora la eficacia bioldgica de
estos individuos.

(Qué factores ecoldgicos determinan la fecha de
puesta en las aves nidicolas? Para las especies que se
reproducen en las regiones templadas, la disponibili-
dad de alimento ha sido considerada como el factor
proximo o ultimo mas importante en la determina-
cion de la fecha de puesta (Lack, 1950, Perrins, 1970;
Drent & Daan, 1980; Martin, 1987; Daan et al., 1990;
Perrins, 1991). En la familia Paridae, que incluye al
Carbonero Comun, la disponibilidad de alimento,
determinada por la cantidad de orugas de Lepidoptera
(principales presas de estas aves) ha sido sugerida
como la mayor fuerza de seleccion en la determina-
cion de la fecha de puesta (Blondel et al, 1993).
Varios han sido los trabajos experimentales con diver-
sas especies de aves que han pretendido contrastar la
hipétesis que indica que la disponibilidad de alimen-
to es el factor proximo que afecta a la fenologia de la
reproduccion y por extension al tamaio de puesta
(ver la revision de Nager et al., 1997). Por otro lado,
las aves han de ajustar su inicio de la reproduccion de
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forma que puedan hacer coincidir el periodo de ceba
de los pollos con el maximo de disponibilidad de ali-
mento. Este hecho ha promovido la vision general-
mente aceptada de que las aves han de utilizar “pis-
tas” que les lleven a este fin altimo (Perrins, 1970).
Por lo tanto, el inicio de la reproduccion debe estar
influido por una serie de factores proximos.

Una de las primeras sugerencias fue que la aves
utilizan la apertura de la hojas de los arboles en bos-
ques caducif6lios como indicativos de la fecha pro-
bable de maxima disponibilidad de insectos en el
medio, generalmente orugas de lepidopteros (van
Balen, 1973; Blondel ef al., 1993). Los Carboneros
Comunes, asi como la mayoria de las aves insectivo-
ras forestales, consumen principalmente orugas de
Lepidopteros durante la reproduccion (Cramp &
Perrins, 1993). Estas orugas pueden desarrollarse
solamente tras la apertura de las yemas de los arboles,
ya que al desarrollarse las hojas estas pasan a no ser
adecuadas para su alimentacion (Feeney, 1970). El
desarrollo de las orugas es un proceso dependiente de
la temperatura y tiene una duraciéon de unos 40 dias
tras la apertura de las yemas de los arboles y la sin-
cronica eclosion de los huevos de los lepidopteros.
Esta sincronizacion entre los arboles y la aparicion o
desarrollo de las orugas, es lo que ha hecho pensar
que las aves deberian utilizar la apertura de las yemas
como un indicador de cuando van a estar en maxima
disponibilidad sus principales presas. Recientemente,
se ha demostrado de forma experimental y observa-
cional que esto parece que no es cierto en esta fami-
lia de aves (Visser et al., 2002). Por otro lado, el estu-
dio fino de la variacion geografica en fecha de pues-
ta y disponibilidad de alimento no ha sido atn reali-
zado. Se ha asumido que el periodo de mayor deman-
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da de alimento por una pareja reproductora corres-
ponde aproximadamente al momento final de estan-
cia de los pollos en el nido. Sin embargo, se ha
demostrado que otras fases de la reproduccion, como
puede ser la incubacion (Moreno & Sanz, 1994;
Williams, 1996) o la fase de empolle de la nidada por
parte de la hembra (Sanz & Tinbergen, 1999), son tan
costosas energéticamente como lo es la ceba de los
pollos al final de su periodo de estancia en los nidos.
Es decir, en estas fases también es necesario tener una
alta disponibilidad de alimento, sobre todo para las
hembras que realizan estas funciones en la mayoria
de las especies. Ademas, la fenologia en la disponibi-
lidad de alimento puede presentar una variacion geo-
grafica todavia no estudiada. Es decir, los picos en
disponibilidad de alimento no tienen por qué coinci-
dir con la fase de la reproduccion de las aves de la
misma forma a distintas latitudes, longitudes o altitu-
des. Este es un aspecto a estudiar que nos ofreceria
una informaciéon muy valiosa para determinar el
papel que juega la disponibilidad de alimento en la
determinacion de la fecha de puesta en aves nidicolas
a escala continental.

Otros factores ecoldgicos, como el tipo de habitat
(Blondel et al., 1993), la temperatura (Svensson &
Nilsson, 1995) y el fotoperiodo (Silverin et al., 1993;
Lambrechts et al., 1996; Lambrechts et al., 1997) han
sido propuestos como otros factores ecologicos que
pueden influir en la determinacion del inicio de la
reproduccion. En el caso del Carbonero Comun
vemos que no hay diferencias estadisticamente detec-
tables a nivel continental en fecha de puesta entre los
distintos tipos de habitats (controlando los andlisis
por las coordenadas geograficas), por lo que pode-
mos descartar este factor como determinante de la
fenologia de la reproduccion. Se ha sugerido que el
patron de temperaturas influird en la fenologia de la
reproduccidn de las aves a lo largo de un gradiente
latitudinal o altitudinal. Como han apuntado varios
autores (Kluijver, 1951; van Balen, 1973; Perrins
1991; van Noordwijk et al, 1995; Fargallo &
Johnston, 1997), el inicio de la reproduccion por las
aves se correlaciona con la suma de las temperaturas
unos dias antes de realizar la puesta. Para ilustrar
esto, vamos a ver la relacion entre las temperaturas
antes de la época de puestas en una poblacion de
Herrerillo Comun (Parus caeruleus), ave insectivora
forestal, estudiada en Valsain (Segovia). Esta pobla-
cion nidificante en cajas-nidos se lleva estudiando
desde 1991 (Sanz, 2000). Como podemos ver en la
Figura 3, existe una correlacion negativa (» = -0.93, n
=10, P <0,001) entre la fecha de puesta media anual
de los Herrerillos (afios 1991-2000) y la suma de las
temperaturas maximas entre el 1 de marzo y el 20 de
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abril del mismo afio (Figura 3; ver también Fargallo
& Johnston, 1997). La temperatura ambiente dismi-
nuye con la latitud y altitud y debe ser un factor ulti-
mo causante de cambios ambientales en la fenologia
de la vegetacion y en la disponibilidad de alimento
(Perrins, 1970; Blondel et al., 1993). Recientemente,
se ha sugerido que el patrén de temperaturas antes y
durante el inicio de la reproduccion de las aves puede
presentar variaciones a nivel local (Stevenson &
Bryant, 2000). Esto podria explicar las diferencias en
fecha de puesta encontradas entre poblaciones cerca-
nas y es una evidencia a tener en cuenta que se debe-
ria estudiar a escala mas fina. Recientemente se esta
mostrando que el incremento de temperatura debido
al cambio climatico desde 1980 esta adelantando la
fecha de inicio de la reproduccion en varias especies
de Paridos en el Paleartico occidental (Sanz, 2002;
Visser et al., 2002).

El ultimo factor ecoldgico propuesto como factor
proximo para explicar la determinacion de la fecha de
puesta en aves nidicolas es el fotoperiodo (Silverin et
al., 1993; Lambrechts et al., 1997). El inicio del desa-
rrollo de las gonadas en el Carbonero Comun esta
determinado por el fotoperiodo (Silverin, 1994). Este
inicio del desarrollo de las génadas es regulado por
un incremento en la secrecion de gonadotropinas que
se desencadena al alcanzarse un valor umbral de
fotoperiodo a finales del invierno (Silverin et al.,
1989). En un estudio comparando Carboneros de tres
poblaciones diferentes en un gradiente latitudinal, se
observé que este valor umbral aumenta con la latitud
(Silverin et al., 1993). Por ello, varios autores han
propuesto que este factor determinaria un inicio mas
tardio de la reproduccion en poblaciones del norte
con respecto a las del sur del continente. Sin embar-
go, el fotoperiodo no puede explicar las diferencias
interanuales en fecha de puesta dentro de la misma
poblacion, ni las diferencias entre poblaciones situa-
das a una misma latitud pero a distinta altitud, ni la
variacion cuadratica de fecha de puesta a nivel del
Paleartico occidental encontrada en varias especies
de aves (Fargallo, 1997; Sanz, 1997; Sanz 1998).

Los distintos factores ecologicos (disponibilidad
de alimento, patrones de temperatura y fotoperiodo)
nos sugieren que seria esperable que al incrementar-
se la latitud o altitud se retrase el inicio de la repro-
duccion. Sin embargo, tanto lo encontrado en el
Carbonero Comun en este trabajo (ver también Sanz,
1998; Encabo et al., 2002), como en el Herrerillo
Comun (Fargallo, 1997) y en el Papamoscas
Cerrojillo (Ficedula hypoleuca; Sanz 1997; Sanz,
1999) no parecen estar de acuerdo con esta predic-
cion general. Esta claro que estos factores ecologicos
pueden explicar el inicio de la reproduccion dentro de
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Fig. 3.— Relacion entre la fecha de puesta media poblacional
del Herrerillo Comtn (Parus caeruleus) en Valsain (Segovia) y
la suma de las temperaturas maximas diarias entre el 1 de
marzo y el 20 de abril. Los nimeros representan el afio de estu-
dio (1991-2000).

Fig. 3.— Relationship between laying date of Blue Tits (Parus
caeruleus) in Valsain (Segovia, Spain) and the sum of the
maximum daily temperatures between 1 March — 20 April.
Numbers above dots are the study years (1991-2000).

poblaciones pero no la variacion geografica encon-
trada. Estudios a escala local comparando poblacio-
nes a diferentes latitudes o altitudes son necesarios
para determinar que factores son los que determinan
los patrones encontrados.

Variacion geografica del tamaiio de puesta

El tamafio de puesta en el Carbonero Comun,
como en otras aves insectivoras nidicolas, difiere
entre los distintos habitats y presenta una relacién
negativa con la altitud de la poblacion estudiada
(Tabla 3). Esto se obtiene cuando se controla en el
analisis por las coordenadas geograficas (latitud, lon-
gitud) de las poblaciones. El tamafio de puesta es
menor en poblaciones nidificantes en bosques de
coniferas o situadas a mayor altitud (poblaciones
montanas) probablemente porque la disponibilidad
de alimento es menor, y ademas en el segundo caso,
porque las condiciones climaticas son mas desfavora-
bles (Zang, 1980; Jarvinen, 1983; Sanz, 1995).
Ademas el tamafio de puesta poblacional del
Carbonero Comun, después de controlar por las otras
variables, se incrementa cuando uno se mueve desde
el oeste al este del Paleartico occidental (Tabla 3).
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Esto es un hecho que aun no ha sido estudiado en
detalle y que debe tener relacion con el efecto de los
vientos dominantes del oeste en el continente euro-
peo que son los encargados de traer las borrascas
desde el Atlantico.

Como en otras especies de aves nidicolas e insec-
tivoras (Fargallo, 1997; Sanz, 1997), el tamafio de
puesta poblacional del Carbonero Comun en el
Paleartico occidental presenta una relacion cuadratica
con la latitud (ver también Sanz, 1998; Encabo et al.,
2002), cuando los otros factores geograficos son con-
trolados en el analisis (Tabla 3). El tamaiio de puesta
poblacional incrementa con la latitud hasta los 60 °N
en donde parece que alcanza una asintota.
Recientemente, se ha mostrado que en esta especie el
volumen medio de los huevos de las poblaciones cen-
troeuropeas es menor que el de las poblaciones del
sur y norte de Europa (Encabo et al., 2002). Es decir,
al incrementarse el tamafio de puesta la inversion
(tamafio) medio por huevo se reduce. Esto supone
que nos encontramos ante un compromiso entre
nimero y tamafio de huevos a escala poblacional.

Un incremento en el tamafio de puesta con la lati-
tud ha sido tradicionalmente atribuido al incremento
de horas disponibles que tienen las aves para poder
obtener alimento para sus pollos (Lack, 1954;
Royama, 1969; Owen, 1979). Es decir, al haber mas
horas de luz disponibles en el norte, seria esperable
encontrar un incremento lineal del tamafio de puesta
con la latitud. Efectivamente las horas de luz disponi-
bles aumentan con la latitud, pero el periodo de acti-
vidad de las aves cebando pollos en el Carbonero
Comun (Sanz et al., 1998) o en otras especies (Sanz,
1999) se relaciona asintoticamente con las horas de
luz. Es decir, los adultos utilizan todas las horas de
luz disponibles para cebar a sus pollos en las latitudes
del suroeste del Paleartico, mientras que a partir de
latitudes intermedias esto no es asi (Sanz ef al., 1998;
Sanz, 1999). El tamafio de puesta no se incrementa
lineal y positivamente con la latitud, por lo que el
tiempo disponible para buscar alimento para los
pollos parece que no es la variable mas importante
que afecte a su variacion latitudinal.

Ashmole (1961) propuso una hipotesis como
modificacion de la anterior, sugiriendo que la com-
petencia por recursos (alimento) seria mas fuerte en
poblaciones a bajas latitudes que en poblaciones mas
nortefias. Esto afectaria al nimero de descendientes
que estas poblaciones serian capaces de sacar adelan-
te. Sin embargo, esta hipotesis (Ashmole, 1961;
Ricklefs, 1980) confirmada en algunos estudios
(Ricklefs, 1980; Koenig, 1986), pero no en otros
(Moller, 1984; Young, 1994), predice una relacion
lineal y positiva entre tamafio de puesta poblacional y
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latitud. Esto parece que no es asi en el caso del
Carbonero Comun, al menos en el rango de latitudes
estudiadas, y nuestros datos no parecen confirmar
esta hipdtesis.

Otra hipotesis sugerida (Skutch, 1949; Cody,
1966; Perrins, 1977; Slagsvold, 1982; Lima, 1987,
Kuleska, 1990) indica que un descenso de la depre-
dacion de los nidos con la latitud favoreceria un
mayor esfuerzo (tamafio de puesta) por temporada
reproductora. Estudios comparados considerando las
relaciones filogenéticas entre especies han propuesto
que la tasa de depredacion puede ser un factor impor-
tante en la determinacion del tamafo de puesta en
ciertas especies (Martin, 1995), pero no en otros gru-
pos de especies (Trevelyan & Read, 1989; Yanes &
Suarez, 1997). Por lo tanto, la tasa de depredacion
podria ser uno de los factores que pudieran explicar
en parte la variacion latitudinal en el tamafio de pues-
ta en las aves nidicolas (Martin & Clobert, 1995),
pero mas estudios son necesarios para determinar su
importancia.

Una cuarta hipdtesis propuesta (Royama, 1969)
indica que los requerimientos energéticos de la nida-
da en relacion a la temperatura ambiente pueden
constituir uno de los factores que explique la varia-
cion latitudinal en tamafio de puesta en aves nidico-
las. Debido a que la temperatura ambiente durante la
estancia de los pollos en el nido decrece con la lati-
tud de la poblacion estudiada (Sanz, 1999), los
requerimientos energéticos para la termorregulacion
de la nidada debe de incrementarse con la latitud.
Asi, el balance entre los requerimientos energéticos
de la nidada en relacion, por un lado a las horas de
luz disponibles para obtener alimento por parte de
los adultos, y por otro a la temperatura ambiente,
podria explicar la variacion latitudinal del tamafio de
puesta en este tipo de especies de aves (Sanz, 1999).
Los adultos que se reproducen en latitudes meridio-
nales tendrian tamafos de puesta mas bajos que los
que lo hacen en latitudes centroeuropeas, porque
estarian limitados por las horas de luz disponibles
(Sanz et al., 1998). En cambio, las aves de poblacio-
nes mas septentrionales no tendrian tamafios de
puesta mayores que las poblaciones centroeuropeas,
por estar limitados por los requerimientos energéti-
cos de la nidada en relacion a la temperatura ambien-
te (Sanz et al., 1998).

Finalmente, existe una ultima alternativa para
explicar la variacion latitudinal en tamafo de puesta
encontrada. Muchas especies de aves actuales en el
Paleartico occidental, entre ellas el Carbonero
Comun, se refugiaron durante la tltima glaciacion en
la cornisa suroccidental de Europa. Posterior-mente
se expandieron de forma rapida después de la ultima
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glaciacion (Gosler, 1993; Silverin, 1995), llegando a
invadir las latitudes mas nortefas del continente euro-
peo durante los ultimos 1.000 afios (Silverin et al.
1993). Estos cambios en distribucion han ocurrido
también en las ultimas décadas. De hecho, los
Carboneros Comunes no nidificaban por encima de
los 63°N de latitud antes de 1930, pero hoy dia son
bastante comunes hasta los 70°N (Haftorn, 1957,
Silverin, 1995). Esta expansion relativamente rapida
del area de distribucion hacia latitudes septentriona-
les se deberia a factores climaticos y a que la especie
se ha habituado a pasar el invierno en area urbanas
(Siverin, 1995). Asi, los Carboneros que se expandie-
ron hacia el norte durante las tltimas décadas habri-
an llegado a habitats nuevos para los cuales no estari-
an bien adaptados (Merila et al., 1996; Merila et al.,
1997). Esto explicaria porque estas poblaciones de
reciente llegada al norte del Paleartico occidental no
tienen mayores tamafios de puesta que las del centro
del Paleartico y ademds presentan un relativo peor
éxito reproductor (Rytkdnen & Orell, 2001).

Como hemos visto, existen diferentes hipdtesis
propuestas para explicar la variacion latitudinal del
tamafio de puesta. Sin embargo, muchas de ellas se
propusieron antes de conocer bien cual era la relacion
real del tamafio de puesta con las coordenadas geo-
graficas. Se requieren mds estudios con mas especies
para comprobar las tendencias encontradas, asi como
trabajos experimentales a distintas latitudes para
conocer los factores ecoldgicos que determinan estas
tendencias. Ademas, se deberia determinar que facto-
res ecologicos determinan el tamafio de puesta en
diferentes latitudes para comprobar si los mismos
factores son importantes a distintas latitudes.
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