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El aumento de las temperaturas medias globales causado por el cambio climético,
inducido por la influencia humana, se ha incrementado en las ultimas décadas. Este
calentamiento global representa una amenaza persistente y generalizada para la
biodiversidad a escala global, y se prevé que va a tener efectos dramaticos sobre esta en
un futuro cercano. Uno de los efectos mas evidentes y reportados sobre la biodiversidad
es la alteracion de eventos fenoldgicos en un amplio rango de especies de plantas y
animales, las aves entre ellas. En este grupo se han visto en numerosas ocasiones

alteraciones en el periodo de reproduccion, en las fechas de muda y de migracion.

El objetivo general de esta tesis es comprobar como esté afectando la variacion de
las temperaturas y de las precipitaciones, impulsadas por el calentamiento global, a
diferentes pardmetros que condicionan la fenologia y la supervivencia de los individuos
de una poblacion de carboneros comunes (Parus major) no migradora que se reproduce
en cajas nido en Sagunto, al este de Espafia, y de la cual se tienen datos sobre su fenologia
reproductora desde 1986 hasta la actualidad. Ademas, para uno de los objetivos parciales
de la tesis, se estudié también una segunda poblacion de carboneros comunes que cria en

Quintos de Mora, en el centro de Espafia.

FEl primero de los objetivos que nos propusimos fue estudiar si los cambios en la

temperatura a lo lareo de las décadas habian afectado a la fenologia reproductora de las

aves. Varios estudios han mostrado que los eventos primaverales en Europa se han
adelantado, incrementandose asi la duracion del periodo vegetativo. Una consecuencia
interesante del cambio climatico que ha recibido poca atencion hasta la fecha es si el
mencionado avance del comienzo del periodo de reproduccién en las aves implica
también cambios en la duracion de este. Ademas de esto, la distribucidén de nidadas en
este intervalo de tiempo también tiene una importancia fundamental para los procesos
evolutivos, pero este tema en general ha sido pasado por alto en la literatura. En algunos
estudios se ha utilizado diferentes indices para abordar la cuestion de la duraciéon de la
temporada reproductora y la distribucion estacional de las puestas, pero no se ha utilizado
para explorar cambios temporales relacionados con el cambio climético. En los estudios
que han abordado como han cambiado las fechas de comienzo y final de temporada, su

longitud y la distribucion de nidadas a lo largo de esta con relacion a los cambios de
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temperatura en el tiempo se han usado diferentes metodologias, o han considerado uno o
pocos de los parametros mencionados anteriormente o bien han considerado sélo
primeras puestas. No existe un enfoque integrador, algo que intentamos subsanar con esta
parte de nuestro estudio. Asi, encontramos que las temperaturas medias primaverales han
aumentado alrededor de 2°C en Sagunto, y este aumento de la temperatura se ha visto en
un adelanto del inicio de puesta en esta poblacion de alrededor de 3 dias por década en el
periodo de estudio. Aunque la temporada reproductora ha sido mas larga en los afios en
los que las temperaturas de junio eran mas altas, la longitud de la temporada no ha variado
a lo largo del periodo de estudio. Por otro lado, la distribucion de las puestas esta ahora
mas concentrada hacia el comienzo de la temporada. En general, todos estos cambios
fenolégicos probablemente han dado lugar al observado incremento de la proporcion de

parejas haciendo dos puestas por afio.

Ademas del cambio en las condiciones medias, durante el periodo de estudio

ocurrid lo que se conoce como un ‘“‘evento meteoroldégico extremo” (EME), v

aprovechamos la oportunidad para estudiar sus efectos en la poblacion. El calentamiento

global afecta a los patrones meteorologicos globales. Desde la década de los 50, estos
cambios globales inducidos por la influencia humana parecen haber aumentado la
ocurrencia de EME, hasta ahora poco frecuentes. En la region Mediterranea, algunos
ejemplos de EME que se han vuelto més frecuentes en las tGltimas décadas son dias
excepcionalmente calurosos y las olas de calor. El interés de los cientificos en los EME
se ha incrementado por el aumento de la frecuencia de estos eventos y sus potenciales
impactos a nivel de individuo, poblacién o comunidad en muchos grupos taxondmicos,
pero las definiciones de estos no estan claras y ninguna propuesta estd aceptada de forma
universal. El principal desafio para el estudio de estos eventos extremos es que deben
ocurrir durante estudios en marcha debido a su imprevisibilidad. Se sabe que pueden
resultar especialmente perjudiciales durante la temporada reproductora, ya que puede
derivar en una reduccion de la supervivencia e incluso en el abandono de las puestas. Por
eso es crucial comprender los impactos de los EME en el campo de la investigacion
ecologica y de la conservacion. En nuestro caso, registramos una temporada reproductora
excepcionalmente rara en la poblacion de carboneros comunes de Sagunto en la
primavera del afio 2002. En esta se observd una mortalidad inusual de polluelos que
asociamos a un evento corto de bajas temperaturas y fuertes precipitaciones ocurrido

durante la temporada reproductora. Comprobamos y cuantificamos si ocurrié un EME y



tratamos de investigar si podria estar relacionado con el reducido rendimiento reproductor
observado. Asi, vimos que desde el 2 hasta el 8§ de mayo del 2002 hubo un descenso
brusco de las temperaturas medias y un aumento de las precipitaciones que afecté al 74%
de puestas. Identificamos esto como un EME. Obviamente, los valores medios de los
parametros reproductores determinados mayormente antes del evento (fecha de puesta,
incubacion...) fueron similares a afios previos y posteriores (2000-2004); pero el evento
afectd negativamente al éxito de vuelo de los volantones y al éxito reproductor. Muchas
de las primeras puestas, especialmente las que tenian pollos mas jovenes, fracasaron, lo
cual se tradujo en un aumento en las puestas de reposicion. Sin embargo, la produccion
general de volantones por pareja reproductora fue menor que en otros afos, por lo cual
en 2003, aunque hubo una tasa de reclutamiento similar a otros afios, hubo una
disminucion en el nimero de parejas reproductoras y en la proporcion de individuos de

primer afio el aflo siguiente a la ocurrencia de este evento meteorologico extremo.

Por otro lado, los cambios fenoldgicos encontrados tuvieron una consecuencia

inicialmente inesperada: muchas mas parejas empezaron a realizar dos puestas por aflo

en Sagunto, v muchos mas individuos de lo habitual empezaron la muda postnupcial

mientras estaban aun alimentando a los pollos. Tanto la muda como la reproduccion son

procesos costosos energéticamente, por lo que suelen coincidir cuando la disponibilidad
de alimento es suficiente para satisfacer la demanda de nutrientes requeridos. En el caso
de los paseriformes, estos dos procesos compiten entre si en el tiempo por la energia y el
rendimiento, por lo que normalmente las aves evitan solaparlos. Para ello, la mayoria de
los paseriformes europeos tienen ciclos anuales con periodos bien marcados, pero el
tiempo de la reproduccion y la muda se esta viendo alterado en muchas especies de aves:
los intervalos entre estas fases pueden alargarse, acortarse o incluso desaparecer. Y ya hay
estudios que han documentado el solapamiento temporal entre el final de la reproduccién
y el inicio de la muda. Sin embargo, probablemente por su rara ocurrencia, las
comparaciones directas entre poblaciones de diferentes latitudes o altitudes son escasas,
y la mayoria de los estudios realizados se han hecho con especies migradoras en las que
la presion de terminar la muda antes de migrar es alta, o bien han empleado métodos
experimentales mediante los cuales manipulaban a los individuos para forzar el inicio de
la muda. Por otra parte se ha sugerido que el alargamiento de la temporada reproductora
puede permitir a mas individuos poner mas de una puesta en la misma temporada, lo cual

aumentaria el numero de parejas involucradas en las actividades reproductivas hacia el



final. Se ha visto que el solapamiento es mas frecuente en aves que se reproducen tarde,
por lo que, si mas individuos crian tarde en la temporada y las fechas de muda no varian,
el nimero de individuos que solapan se incrementaria de forma inevitable. Por otro lado,
no todos los individuos de una misma poblacién tienen la misma probabilidad de solapar,
y esto puede variar seguin su sexo, su edad, o el tipo de puesta tardia (de reposicion, tras
un fracaso, o segundas, tras una primera puesta exitosa). Para este apartado de la tesis
seleccionamos dos poblaciones de carboneros comunes localizadas en dos areas con
diferentes condiciones climdaticas: Sagunto, en la costa Mediterranea, y Quintos de Mora,
en el centro de Espafia. En Sagunto, la proporcion de aves que realizan una segunda puesta
ha aumentado, mientras que en Quintos de Mora no se ha observado ninguna tendencia
temporal. En Sagunto, los machos solapan con mas frecuencia que las hembras y ha
aumentado en el tiempo para ambos sexos, pero en Quintos de Mora no hay diferencias
entre sexos ni ha habido variacion temporal. La fecha del inicio de muda no ha variado
en ninguna de las dos poblaciones, aunque en Quintos de Mora parece empezar antes. En
Sagunto, las aves que tenian mas probabilidades de solapar eran machos de primer afo,
mientras que las que menos probabilidades tenian eran las hembras mas adultas. El tipo

de puesta no influy6 en esta probabilidad para la poblacién de Sagunto.

Al tratarse de dos actividades costosas energéticamente, se puede esperar algin
tipo de compromiso fisioldgico en las aves que solapan reproducciéon y muda. Las
consecuencias de solapar la reproduccion con la muda pueden incluir la reduccion en el
éxito reproductor, en la tasa de supervivencia, en la calidad de las plumas o incluso causar
conflictos comportamentales y fisiologicos. Pero estas consecuencias tampoco son
iguales en todas las especies, y ni siquiera para los individuos dentro de una misma
especie. Al solapar la reproduccion y la muda, este fendémeno puede llegar a afectar a su
propia supervivencia, a la de su pareja o incluso a la de su descendencia. Sin embargo,
pocos estudios han explorado las consecuencias reproductoras de este solapamiento por
su rara ocurrencia en condiciones normales y no manipuladas. Asi, el objetivo de este
apartado es responder a esas preguntas con la poblacion de carboneros comunes que cria
en Sagunto. Para nuestro conocimiento, es el primer estudio observacional y no
manipulado que aborda el coste potencial de este solapamiento en una especie de ave no
migradora. Con esta parte del trabajo, vimos que en el 71% de las parejas tardias, al menos
uno de los miembros de la pareja estaba solapando la reproduccion y la muda. Ademas,

el tamafo de puesta, el numero de pollos nacidos, el nimero de volantones producidos y



la condicidon de los polluelos era peor cuando ambos padres estaban solapando. Sin
embargo, estas diferencias desaparecian cuando incluimos la fecha de puesta como
covariable en los analisis, por lo que estas diferencias atienden mdas a que se trata de
puestas tardias y no tanto al hecho de que los padres estén solapando la reproduccion con
la muda. Asi, podemos concluir que el solapamiento entre la reproduccion y la muda no

parece imponer costes reproductivos adicionales en la poblacion de Sagunto.

Ya que la investigacion a largo plazo sobre la dindmica de poblaciones ha revelado

diferencias fundamentales en como afectan los cambios climatoldgicos a las clases de

sexo y edad, es fundamental ahora identificar qué clases de edad son més sensibles a estos
desafios, ya que puede proporcionar informacion valiosa en las tendencias poblacionales
en un escenario de cambio climéatico. Este enfoque daria lugar a nuevas directrices para
una gestion mas eficiente de las poblaciones, ajustandose a la estructura de edad y sexo
en lugar de a simples recuentos de la poblacion. Sin embargo, pocos estudios han aplicado
este enfoque a como las poblaciones de aves silvestres no migradoras estan respondiendo
al cambio climatico, y no se sabe casi nada sobre si los efectos estacionales pueden
cambiar a lo largo de la vida de un individuo y coémo puede hacerlo. Este tipo de estudios
necesitan series de datos longitudinales de varias décadas de duracion en las que se
conozca la edad exacta de los individuos de la poblacion. Nosotros hemos aprovechado
que tenemos esos datos con nuestra poblacion de Sagunto para llevar a cabo el andlisis.
De esta manera, hemos visto que son las temperaturas minimas invernales y las
temperaturas maximas estivales las que muestran una mayor correlacion, negativa, con la
edad media de la poblacion. Asi, cuando las temperaturas minimas invernales descienden,
aumenta la edad media de la poblacion al comprometer la supervivencia de los individuos
mas jovenes. Y, al revés, cuando las temperaturas maximas estivales son mayores,
disminuye la edad media de la poblacion al comprometer la supervivencia de los
individuos mas viejos. Asi, hemos podido comprobar que cuando se juntaron dos eventos
meteorologicos extremos como el acontecido en 2002, con un fuerte descenso de las
temperaturas y un incremento en las precipitaciones, con las fuertes olas de calor que se
produjeron en el 2003, causaron una desestabilizacion en la estructura etaria de la
poblacidn que se prolong6 en el tiempo y que no recupero su estabilidad original hasta el

2009, momento a partir del cual comienza a recuperarse de forma paulatina.






CAPITULO 1. INTRODUCCION




1.1. Cambio climatico y fenologia

El aumento de las temperaturas medias globales debido al cambio climatico se ha
incrementado en las ultimas décadas, y la tasa de calentamiento se esta acelerando en los
ultimos anos (IPCC 2019a). Esta demostrado que este calentamiento global representa
una amenaza persistente y generalizada para la biodiversidad a escala global, ha afectado
a las condiciones ambientales, los ecosistemas y la biodiversidad de diversas maneras
(Walther et al. 2002; Wang et al. 2021), y se prevé que va a tener efectos dramaticos sobre
estos en un futuro cercano (Trisos et al. 2020). Se ha visto que las temperaturas tipicas
del verano se estan prolongando cada vez més en el tiempo, lo cual conduce a una
duraciéon mas corta de las temperaturas tipicas de otras estaciones, asi como a un
comienzo mas temprano de las temperaturas tipicas de la primavera afio tras afio (Wang
et al. 2021). Asi, uno de los efectos més evidentes y reportados sobre la biodiversidad es
la alteracion de eventos fenologicos en un amplio rango de especies de plantas y animales
(Menzel y Fabian 1999; Parmesan y Yohe 2003; Gordo y Sanz 2005; Crozier et al. 2008;
Ozgul et al. 2010; Moyes et al. 2011; Thackeray et al. 2016; Halupka et al. 2020;
Andreasson et al. 2022). En las aves, por ejemplo, se han mencionado en numerosas
ocasiones alteraciones en el periodo de reproduccion en especies tanto migratorias como
residentes (aunque parece estar mas fijado en estas ultimas) (Both et al. 2004;
Tryjanowski et al. 2004; Kéllander et al. 2017; Parmesan 2007; Hillfors et al. 2020; Bates
et al. 2022), en las fechas de muda (Morrison et al. 2015) y en las de migracion
(Charmantier y Gienapp, 2014; Tomotani et al. 2017), asociadas todas ellas al

calentamiento global.

1.2. Adelanto y duracion del periodo reproductor vy

distribucion de las nidadas

Una consecuencia interesante del cambio climatico sobre la fenologia de las aves
que ha recibido poca atencion hasta la fecha es si el avance del comienzo del periodo de
reproduccion implica cambios en la duracion de este. Menzel y Fabian (1999) mostraron
que, entre 1959 y 1993, los eventos primaverales en Europa se han adelantado una media
de 6 dias, mientras que los otonales se han retrasado 4,8 dias; incrementandose asi la

duracién del periodo vegetativo en 10,8 dias durante este periodo. Esto sugiere que la



duracion de la temporada de reproduccion de las aves también se podria haber visto
extendida, tanto al avanzar su comienzo como al retrasar su final. Los pocos resultados
disponibles hasta la fecha; sin embargo, no apoyan esta expectativa. Por ejemplo, Meller
et al. (2010), en Dinamarca, comprobaron que, mientras que la temporada reproductora
de la paloma torcaz (Columba palumbus) se ha alargado en 36 dias (48%) durante el
periodo 1970-2007, la del charran patinegro (Thalasseus sandvicensis) se ha reducido en
36 dias (70%) durante el mismo periodo. Por otra parte, Halupka y Halupka (2017)
mostraron que el alargamiento de la temporada reproductora era independiente de los
cambios en las fechas de puesta medias y que dependia, en su lugar, de la facultad que
tenia la especie (o la poblacioén) de poner una o varias puestas en la misma temporada
reproductora: en las especies que hacian varias puestas la temporada reproductora se
habia incrementado en 4 dias por década, mientras que en aquellas que so6lo ponian una
puesta se acortd en 2 dias por década. Este y otros estudios (p. ej. Visser et al. 2003;
Najmanova y Adamik 2009; Gullett et al. 2013; Jankowiak et al. 2014; Haillfors et al.
2020) muestran que, aunque la magnitud potencial de los cambios en la duracion de la
temporada de reproduccion podria ser grande, el resultado (alargamiento o reduccion)
podria diferir entre regiones, especies y, probablemente, entre poblaciones de la misma
especie. Aparte de las caracteristicas de una especie o poblacion en particular (p. ej. el
numero de puestas por temporada o la tendencia migratoria), los detalles sobre como y
cudndo cambian las temperaturas, y como afecta esto a la abundancia y a la distribucion
estacional de los recursos alimentarios para una especie en particular, podrian determinar
los cambios en la duracion de la temporada de reproduccion y la distribucion de nidadas

a lo largo de esta.

Ademéds del intervalo de dias en el que se ponen los huevos, la distribucion de
nidadas en este intervalo tiene una importancia fundamental para los procesos evolutivos
(Moller et al. 2010). Aparte del trabajo de algunos autores, como Laaksonen et al. (2006)
o Goodenough et al (2011), quienes han relacionado los cambios temporales con la
asimetria o curtosis de la distribucion de las puestas, este tema ha sido pasado por alto en

la literatura.

Wyndham (1986) abord¢ la cuestion de la duracion de la temporada reproductora,
junto con la distribucion estacional de las nidadas. Wyndham utiliz6 una medida, que
denomind “Equally Good Months” (“Meses Equitativamente Buenos”, MEB en adelante)

para la reproduccion, que se derivaba de un indice de diversidad y tenia en cuenta el
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numero de nidadas iniciadas cada mes (ver la formula del indice en Métodos). Este indice
considera no sélo cuando empieza y termina la temporada, sino también la distribucion
de las nidadas a lo largo de esta. Esta medida es un estimador combinado de tanto la
ventana temporal para la reproduccion como de la “bondad” del periodo disponible. Asi,
dadas las mismas fechas para el comienzo y el final, este indice seria mayor si las nidadas
estan distribuidas equitativamente a lo largo del periodo y menor si estan concentradas en
un periodo mas pequeflo, con s6lo unas pocas nidadas tempranas o tardias. Este método
ha sido utilizado con éxito para explorar diferencias espaciales en la longitud de las
temporadas de reproduccion en diversos estudios (Wyndham 1986; Yom-Tov 1987; Dean
et al. 2009) pero, hasta donde sabemos, no ha sido utilizado para explorar cambios
temporales y, mas explicitamente, para explorar cambios temporales relacionados con el

cambio climatico.

1.3. Eventos climatolégicos extremos

El calentamiento global afecta a los patrones meteorologicos globales (Bodey et
al. 2021). De acuerdo con los ultimos informes del Panel Intergubernamental de Expertos
sobre el Cambio Climatico (IPCC), los cambios globales inducidos por la influencia
humana parecen haber incrementado los eventos climaticos extremos (ECE en adelante),
hasta ahora poco frecuentes, desde 1950 (Seneviratne et al. 2021). Algunos ejemplos de
estos eventos incluyen el aumento de la frecuencia y de la duracion de las olas de calor y
las sequias a escala global, la creciente intensidad de las precipitaciones e inundaciones
en el Hemisferio Norte, y la extension de las temporadas de incendios en Estados Unidos
(IPCC 2022). En la region Mediterranea, los fendmenos climatoldgicos extremos que se
han vuelto més frecuentes en las tltimas décadas son los dias excepcionalmente calurosos
y las olas de calor (Pereira et al. 2017; Tomczyk et al. 2017; Cherif et al. 2020; Agencia
Estatal de Meteorologia 2021). Es esperable que este aumento en la frecuencia e
intensidad de estos eventos extremos ocurra antes de lo predicho (Sudrez-Gutiérrez et al.
2023). Uno de los ultimos informes del IPCC (2022) afirma que, debido al incremento en
las temperaturas globales, habra un aumento en la ocurrencia de algunos ECEs en un
futuro cercano. También distinguen entre eventos climatologicos extremos y eventos
meteoroldgicos extremos (EME en adelante): mientras que los EMEs son eventos

aislados que son raros en un lugar y momento concretos del afo, los ECEs se refieren a
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patrones de EMEs que persisten en el tiempo, como una estacion (unos pocos meses) o
mas (p. ej. altas temperaturas, sequias o precipitaciones totales durante una estacion)

(IPCC 2019b).

Aunque son ampliamente utilizadas, las definiciones de los ECEs y los EMEs no
estan claras, y ninguna de las propuestas esta aceptada de forma universal (Bailey y van
de Pol 2016). Algunos autores definen los eventos extremos como aquellos que ocurren
menos del 10%, el 5% o el 1% del tiempo (Marrot et al. 2017; van de Pol et al. 2017),
mientras que otros afirman que estos eventos no tienen por qué ser raros, sino extremos
(Gutschick y BassiriRad 2003; Campbell-Staton et al. 2017). Ademas, algunos estudios
han utilizado definiciones hibridas (Jentsch et al. 2007; Smith 2011). El IPCC ofrece su
propia definicion, categorizando los eventos extremos como fenémetos meteorologicos
inusuales que ocurren en un lugar y periodo especifico. Estos eventos estan bien por
debajo del percentil 10 o por encima del percentil 90 de una funcién de densidad de
probabilidad estimada de las observaciones de un lugar y momento concretos del afio
(IPCC 2007; TIPCC 2019b). En este estudio, hemos escogido adoptar esta ultima
definicion. A fin de cuentas, todas las definiciones involucran puntos de corte arbitrarios,
y el IPCC, con su continua emisiéon de informes anuales desde 1990, asegura que la

informacion esta continuamente contrastada y actualizada.

El interés en los EMEs entre los cientificos se ha incrementado en las ultimas
décadas debido al aumento de la frecuencia de estos eventos (Maxwell et al. 2018) y sus
potenciales impactos extremos a nivel de individuo, poblacion y comunidad en muchos
grupos taxonomicos diferentes (p. €j. Parmesan et al. 2000; van de Pol et al. 2010; Hoover
et al. 2014; Tobolka et al. 2015; Gardner et al. 2017; Maxwell et al. 2018; Gladalski et al.
2020). El principal desafio de estudiar los efectos de estos eventos extremos es su
imprevisibilidad: deben ocurrir durante estudios en marcha, por lo que es una cuestion de
suerte qué especies y qué parametros bioldgicamente significativos son registrados. Alin
asi, se ha mostrado con claridad que los eventos meteorologicos extremos que ocurren
durante la temporada reproductora pueden ser especialmente perjudiciales para las
poblaciones de aves, con efectos especificos registrados en varios parametros
reproductores. Por ejemplo, pueden resultar en retrasos en las fechas de puesta (Martin y
Wiebe 2004) o de eclosion (Gladalski et al. 2020), en una reduccion de la supervivencia
de los polluelos y en su condicion corporal (Dawson y Bortolotti 2000), e incluso en el

abandono de las puestas (Decker y Conway 2009). La supervivencia individual también
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puede verse afectada directamente. Por ejemplo, Altwegg et al. (2006) demostraron que
los inviernos severos llevan a una reduccion en la supervivencia de las lechuzas comunes
(Byto alba). Por consiguiente, un objetivo crucial en la investigacion ecologica y de
conservacion es comprender los impactos de estos EMEs en los individuos, las
poblaciones y las comunidades, y como las poblaciones silvestres se adaptaran a esta

nucva amenaza.

1.4. Reproduccion, muda y gasto energético

La reproduccion es el mecanismo que garantiza la transmision de genes a la
descendencia y, con ello, la perpetuacion de la especie. Para la reproduccion, las aves
necesitan buscar una pareja, defender su territorio, construir un nido adecuado, formar los
huevos, incubarlos y, por ultimo, cuidar de los pollos nacidos. Todo esto conlleva una
importante inversion de energia. Como dato, en un estudio de Nord y Williams (2015) se
vio que la tasa metabolica basal (TMB en adelante) de una muestra de aves durante la
incubaciodn era 2,93 veces superior, mientras que, durante el periodo de cuidado de los

pollos, esta era 3,38 veces superior (Nord y Williams 2015).

Las plumas, estructuras analogas a los pelos de los mamiferos o las escamas de
los reptiles, son una de las caracteristicas mas llamativas y distintivas de las aves. Estas
estructuras epidérmicas muertas, constituidas por proteinas, se hallan distribuidas
cubriendo una gran parte del area corporal de las aves y crecen desde unos foliculos
especializados que se ubican en los pterilos (Jenni y Winkler 2020). Las plumas varian en
cuanto a forma, tamafio y funcidén, y desempenan funciones de aislamiento térmico,
aerodinamismo, vuelo, flotabilidad, apariencia o cortejo, entre otras (Payne 1972; Videler
2006; Jenni y Winkler 2020). Las plumas de vuelo de las alas, denominadas rémiges, son
plumas de contorno, y nos vamos a centrar en ellas en el presente estudio. Crecen en las
alas y son largas, planas, fuertes, ligeras y asimétricas. Estan directamente implicadas en
el vuelo al otorgar la sustentacion y el perfil aerodindmico necesarios para este (Videler
2006). Las rémiges primarias son aquellas que se insertan en el metacarpo y los digitos,
mientras que las secundarias y terciarias se insertan en la ulna. Entre los huecos que dejan
las rémiges se insertan las cobertoras primarias (entre las rémiges primarias) y las
cobertoras mayores (entre las rémiges secundarias y terciarias) (Pinilla 2000; Jenni y

Winkler 2020) (Fig. 1.1).
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Las plumas actian como

barrera externa y son las que reciben

cobertera
las agresiones del exterior. Por ello 9 <0 7T
se ven afectadas por la abrasion de
particulas en el aire (p. €j. polen), el
rozamiento contra la vegetacion, la
accion de los rayos UV, la presencia
de microorganismos y hongos sobre

terciarias __——

las plumas, etc. (Francis y Wood

1989; Al Rubaiee et al. 2017). Al

CPe: coberteras pequenas
CMe: coberteras medianas
tratarse de estructuras muertas, las CMa: coberteras mayores

CP: coberteras primarias

plumas no pueden regenerarse y

acaban por degradarse o romperse Fig. 1.1. Ilustracion del ala de un ave en la que se indican

los nombres de las diferentes plumas que la componen.

por la exposicidon constante a estos o
Imagen de Pinilla (2000).

elementos, a pesar de las constantes
actividades de cuidado que llevan a cabo las aves sobre estas (Jenni y Winkler 1994). Y

esta degradacion o rotura acaba afectando negativamente a su funcion.

Para mantener el buen estado del plumaje, las aves se someten a un proceso
conocido como muda. Para ello, las aves reemplazan (parcial o completamente) sus
plumas para mantener adecuadamente sus funciones principales (Payne 1972, Jenni y
Winkler 2020). Durante este proceso, se expulsa una pluma vieja y en el lugar que ha
dejado crece una nueva (Dawson 2015). Pero no es un proceso instantaneo, hasta que la
pluma nueva vuelva a crecer y sea funcional se forman huecos en la superficie alar que
pueden causar graves inconvenientes al dificultar el vuelo por la disminucion del 4rea alar
y el incremento de la carga de estas (Moller y Nielsen 2018). En casos extremos, se ha
visto que una muda simultanea de mas de cinco plumas primarias puede provocar incluso

la pérdida total de la capacidad de vuelo (Jenni y Winkler 2020).

La muda es un proceso muy costoso energéticamente (Wilkinson 1983; Newton
2009), tanto por la demanda de nutrientes (sobre todo proteinas) para la formacion de las
plumas, como por los cambios fisioldgicos que deben garantizar una formacion de plumas
de calidad. Entre estos cambios fisiologicos se encuentran el aumento del peso, la
expansion del volumen de plasma, la hipertrofia o la atrofia de determinados 6rganos, la

alteracion de procesos inmunes o los cambios en los niveles hormonales (Fox y Kahlert

13



2005; Hoye y Buttemer 2011). Las aves pequefias, como los paseriformes, tienen el coste
mas alto de muda por masa corporal (Hoye y Buttermer 2011) y su TMB puede ser 2,11
veces superior durante este periodo (Lindstrdom et al. 1993). En la mayoria de los
paseriformes y otras aves pequenas, la muda ocurre una vez al afio (aunque algunas
especies pueden llegar incluso a mudar dos veces) (Underhill et al. 1992; Rohwer et al.
2009), por lo que se considera a la muda como una de las etapas definidas en el ciclo
anual de las aves (Dawson 2015). Cuando esta muda tiene lugar después de la época de

cria se le denomina muda postnupcial.

1.5. El solapamiento entre la reproduccion y la muda

Al tratarse de un proceso costoso, la muda debe realizarse en un periodo de tiempo
favorable, que normalmente suele coincidir cuando la disponibilidad de alimento es
suficiente para satisfacer la demanda de nutrientes. Pero otras fases del ciclo anual de las
aves también requieren de una inversion de cantidades sustanciales de energia, como es
el caso de la reproduccion (Wilkinson 1983). En los paseriformes, la muda y la
reproduccion (y en el caso de especies migratorias, también la migracion) compiten entre
si en el tiempo, por la energia y por el rendimiento. Debido a esta razdn, las aves
normalmente evitan solaparlas (Payne 1972; Wilkinson 1983; Hemborg y Lundberg
1998; Jenni y Winkler 2020). La mayoria de los paseriformes europeos tienen ciclos
anuales con estos periodos bien marcados, regulares y relativamente cortos en el tiempo
(Jenni y Winkler 2020): Generalmente, comienzan a reproducirse a principios de
primavera y hacia el final de esta y el comienzo del verano, cuando los recursos
alimentarios son todavia abundantes, mudan (Hemborg et al. 2001; Moreno 2004;

Morrison et al. 2015; Tomotani et al. 2017; Jenni y Winkler 2020).

Sin embargo, el tiempo de la reproduccion y la muda (incluso la migracion) se
esta viendo alterado en muchas especies de aves (Both y Visser 2001; Both et al. 2004;
Charmantier y Gienapp 2014; Morrison et al 2015; Kéllander et al. 2017; Tomotani et al.
2017). En condiciones normales, las aves migradoras de larga distancia llegan a sus
territorios de cria cuando las condiciones son las adecuadas para reproducirse y, después
de la temporada de reproduccion, migran de nuevo. Sin embargo, se ha visto que el
cambio climatico puede adelantar la floracion y la presencia de insectos en los territorios

de cria de las especies migradoras, pero las fechas de la migracion primaveral de algunas
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especies depende de ritmos enddgenos que no se ven afectados por el cambio climético,
por lo que la llegada de las aves y la existencia de condiciones adecuadas para la
reproduccidn se terminan desacompasando (Both y Visser 2001). Los cambios temporales
en la duracion de las fases en el ciclo anual de las aves difieren de manera que los
intervalos de tiempo transcurridos entre ellas pueden alargarse o acortarse; y, en algunos
casos extremos, pueden incluso desaparecer (Tomotani et al. 2017). Asi, se ha
documentado de forma repetida cierto solapamiento temporal entre el final de la
reproduccion (cuando los padres estan alimentando a los pollos o incluso durante la
incubacion) y el inicio de la muda, tanto en especies migradoras (p. €j. papamoscas
cerrojillo Ficedula hypoleuca en Morales et al. 2007) como residentes (p. ej. carbonero

comun Parus major en Svensson 1995).

Las condiciones ambientales locales pueden afectar al grado de solapamiento de
la reproduccion y la muda en poblaciones concretas dentro de una misma especie. Sin
embargo, y probablemente por su rara ocurrencia, las comparaciones directas de
solapamiento entre poblaciones son escasas (Hemborg et al. 1998, 2001). El solapamiento
entre la reproduccion y la muda puede ser una respuesta a las restricciones temporales
que sufren algunas especies o poblaciones (Orell y Ojanen 1980): Algunas explicaciones
sobre las diferencias entre poblaciones se basan en la variacion latitudinal durante la
temporada reproductora. Asi, el solapamiento entre reproduccidon y muda suele ser mas
comun en las poblaciones septentrionales, donde la temporada de reproduccion es corta
debido al reducido periodo favorable y muchas aves tienen que comenzar a mudar
mientras estan aun criando, pero también es significativa en el sur de Europa,
probablemente porque las aves estan limitadas por un verano caluroso y seco (Sanz 1999;
Hemborg et al. 2001). Se pueden esperar situaciones similares cuando se comparan
poblaciones que viven a diferentes altitudes, como puede ocurrir en Espafia, donde los

gradientes altitudinales son grandes.

Una respuesta alternativa al solapamiento seria someterse a un proceso de muda
mas rapido, pero esto podria suponer que la calidad de las plumas se viera severamente
afectada, ya que las plumas que crecen en menos tiempo suelen ser mas cortas, tener mas
barras de estrés y mostrar una estructura y una coloracion deterioradas (Kiat y Sapir

2018).

Se ha sugerido que el alargamiento de la temporada reproductora en especies que
potencialmente pueden poner mas de una puesta permite a mas individuos poner dos
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puestas en la misma temporada (Monroe et al. 2008; Townsend et al. 2013; Halupka y
Halupka, 2017) y esto, a su vez, aumentaria el numero de parejas involucradas en las
actividades reproductivas al final de esta. El solapamiento entre reproduccion y muda es
mas frecuente en aves de reproduccion tardia (Svensson y Nilsson, 1997; Hemborg et al.
2001), aunque las aves que crian tarde en la temporada comienzan a mudar después que
aquellas que han terminado sus actividades de reproduccion antes (Dhondt 1973; Orell y
Ojanen 1980; Jenni y Winkler 2020). De esta manera, si mas individuos crian tarde en la
temporada y las fechas de muda no cambian, el nimero de individuos que solapan
reproduccidon y muda se incrementaria de forma inevitable (Moreno 2004; Tomotani et

al. 2017).

Dentro de una poblacion, no todas las aves tienen la misma probabilidad de
solapar, ni las consecuencias de esto son iguales en todas las especies, ni para los
individuos con diferentes caracteristicas. Los machos, por ejemplo, normalmente
empiezan a mudar antes que las hembras (Orell y Ojanen 1980; Tiainen 1981; Ojanen y
Orell 1982) y, en consecuencia, se ha encontrado que solapan reproducciéon y muda de
forma mas frecuente (Orell y Ojanen 1980; Hemborg 1999; Moreno et al. 2001; Jenni y
Winkler 2020). Una posible razon de este hecho es que los costes del solapamiento
resultan mayores para las hembras que para los machos a la hora de compensar los
cuidados parentales sobre los pollos (Hemborg y Lundberg 1998). En un estudio llevado
a cabo por Hemborg y Merild (1998) con papamoscas acollarado (Ficedula albicollis) se
vio que los machos comenzaban a mudar antes de que los pollos volaran del nido vy,
aunque este hecho no parecia afectar a la supervivencia de su descendencia, si afectaba a
la de la hembra. Mientras, en otro estudio con herrerillos comunes (Cyanistes caeruleus)
Svensson y Nilsson (1997) vieron que el solapamiento por parte del macho si afectaba a

la descendencia, pero no a la supervivencia de la hembra.

Con respecto a la edad de las aves, se ha visto que estas dos actividades a menudo
se solapan mas frecuentemente en aves de primer afo que en aves mas viejas, quizas
porque la condicion mas pobre de las plumas primarias en las aves mas jovenes induce
una muda mas temprana, o porque estas comienzan a criar mas tarde que las aves mas
viejas (Siikamiki et al. 1994; Hemborg et al. 2001). Finalmente, en poblaciones que
potencialmente pueden realizar dos puestas, las puestas de reposicion (aquellas realizadas
después de una puesta fallida) generalmente se realizan antes que las verdaderas segundas

puestas (aquellas realizadas después de una puesta exitosa), por lo que el solapamiento
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probablemente ocurriria mas frecuentemente entre aquellos individuos involucrados en

las segundas puestas.

En su analisis, Halupka y Halupka (2017) consideran a los carboneros comunes
como una especie que hace varias puestas. Sin embargo, la variabilidad en la proporcion
de parejas que hacen segundas puestas es elevada, tanto entre poblaciones diferentes
como entre afios dentro de la misma poblacion. Por ejemplo, las medias para varios
estudios recopilados por Cramp y Perrins (1993) oscilaban entre 2,6% en Inglaterra y el
54% en Ucrania, y declararon un rango de 2-93% de segundas puestas en afios diferentes
en los Paises Bajos. Senécal et al. (2021) incluso mostraron una variacion significativa en
la proporcion de segundas puestas entre parcelas cercanas en un area de estudio general
(desde menos del 5% en parcelas densamente pobladas a cerca del 30% en parcelas de
baja densidad). Por lo tanto, dependiendo de su propension a poner segundas puestas,
poblaciones diferentes pueden responder de forma diferente al alargamiento de la

temporada de reproduccion.

Al tratarse de dos actividades costosas energéticamente, el solapamiento entre la
reproduccion y la muda conduce a un conflicto en la distribucion de recursos, por lo que
se podria esperar alglin tipo de compromiso fisioldgico en las aves que solapan (Svensson
y Nilsson 1997; Sanz et al. 2004). Las consecuencias de este solapamiento pueden incluir
una reduccion en el éxito reproductor, en la tasa de supervivencia y/o en la calidad de las
plumas, o causar conflictos comportamentales y fisiologicos (Hemborg y Lundberg 1998;
Both y Visser 2001; Both et al. 2004; Morales et al. 2007; Charmantier y Gienapp 2014;
Morrison et al. 2015; Kéllander et al. 2017; Tomotani et al. 2017; Jenni y Winkler 2020),
por lo que este solapamiento puede acarrear costes al mismo individuo que solapa, o de
forma indirecta a su pareja reproductora o a su descendencia. Sin embargo, también se
han mencionado casos de efectos positivos que podrian resultar en unas mayores
probabilidades de supervivencia para estas aves: por ejemplo, en la condicion corporal y
los niveles de estrés (Morales et al. 2007). Tomotani et al. (2017) en estudios
experimentales con el papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca), vieron que no existian
costes negativos sobre el éxito reproductivo ante una muda simulada (Tomotani et al.

2017).

Sin embargo, probablemente por su rara ocurrencia en condiciones normales y/o
naturales, pocos estudios han explorado las consecuencias reproductoras del
solapamiento entre la reproduccion y la muda.
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1.6. Cambios en la estructura de edad

La investigacion a largo plazo sobre la dindmica de poblaciones ha revelado
diferencias fundamentales en como las clases de sexo y edad se ven afectadas por los
cambios climatoldégicos (Gordon et al. 2004), por lo que identificar qué clases de edad
son mas sensibles a estos desafios puede proporcionar informaciéon valiosa en las
tendencias poblacionales de las especies en un escenario de cambio climatico (van de Pol
et al. 2012). Las directrices para una gestion mas eficiente de las poblaciones deben
ajustarse a su estructura de edad y sexo, en lugar de limitarse simplemente a los recuentos

de la poblacion (Gordon et al. 2004).

Ademés, el estudio de la estructura de edad permite trabajar con porcentajes de
sectores de edad, en lugar de recuentos absolutos, por lo que se pueden ignorar los efectos
del esfuerzo de recaptura sobre los datos observacionales. Desde un punto de vista
practico, esto simplifica enormemente el modelado, en comparacion con los andlisis

habituales de datos de captura-recaptura.

Este tipo de enfoque se ha implementado en la gestion de poblaciones bajo
presiones antropicas con fines econdémicos, como la caza y la pesca selectiva (Brunel et
al. 2013; Isomaa et al. 2014; Chandra et al. 2017; Jones et al. 2018). El analisis de la
estructura de edad también se ha aplicado para comprender como el cambio climatico esta
afectando a la migracion de poblaciones de aves (Teitelbaum et al. 2016; Sergio et al.
2019), pero hasta el momento apenas se ha aplicado en estudios sobre como las
poblaciones de aves silvestres residentes estdn respondiendo al cambio climatico

(Bonamour et al. 2020).

Aun asi, la estructura de edad de las poblaciones juega un papel critico en los
mecanismos comportamentales que permiten a las especies adaptarse al cambio climatico
(Teitelbaum et al. 2016). Los rasgos de la historia de la vida suelen ser plésticos en
respuesta a factores ambientales, como las temperaturas y las precipitaciones, y varian
con la edad en muchas especies. Por lo tanto, la variacion en los rasgos a lo largo de la
vida podria deberse, en parte, a que la plasticidad fenotipica sea dependiente de la edad
(Bonamour et al. 2020). El anélisis de la estrutura de edad nos permite identificar en qué
clases de edad ocurren estos mecanismos y como afectan a las dinamicas de poblaciones

(ver Bull et al. 2021).
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Ademas, mas alla de que las diferentes clases edad reaccionan de manera diferente
a los efectos del cambio climatico, estos efectos pueden generar respuestas diferenciales
en estas clases de edad dependiendo del periodo del ciclo anual. Aunque existe una
apreciacion creciente en la importancia de las diferentes etapas del ciclo anual de un
organismo para su eficacia biologica y dinamica poblacional, no se sabe casi nada sobre
si estos efectos estacionales pueden cambiar a lo largo de la vida de una especie, y como

puede hacerlo (Sergio et al. 2019).

Asi, el estudio de la estructura de edad puede mejorar en gran medida la deteccion
tanto de las perturbaciones demograficas como de las tasas demograficas que limitan la
recuperacion de una poblacion (Holmes y York 2003), mostrando qué clases de edad
tienen mas peso en estos fendémenos. Sin embargo, este tipo de estudios tiene una
limitacién, y es que para su desarrollo es necesario disponer de series de datos
longitudinales de varias décadas de duracion, en las cuales se conozca la edad exacta de
los individuos que conforman la poblacion. Los cambios estructurales de edad en las
poblaciones silvestres a menudo se investigan como parte de estudios individuales a largo
plazo (Jones et al. 2018). Esta continuidad a largo plazo es esencial; especialmente, en el
contexto de los futuros efectos, continuos y desconocidos, del cambio climatico (Sheldon

et al. 2022).

1.7. Justificacion, estructura y objetivos de esta tesis

El objetivo principal y general de esta tesis es comprobar como afecta la variacion
de las temperaturas y de las precipitaciones a diferentes parametros que condicionan la
supervivencia de los individuos en una poblacién no migradora de carboneros comunes
(Parus major) que cria en cajas nido en la localidad de Sagunto (Comunidad Valenciana,
este de Espafia) y de la cual se tienen datos sobre su fenologia reproductora desde 1986
hasta la actualidad. Previamente a esto, encontramos una evento inesperado que
condiciond los objetivos finales de la investigacion, y es el hecho de que encontramos
que los individuos solapaban con frecuencia la reproduccion con la muda. Esto requeria
de un andlisis previo en el que nos concentramos nuestros esfuerzos, y después nos
centramos en la supervivencia de los pollos dentro del nido utilizando para ello las
variables del éxito de vuelo y reproductor, y el nimero de polluelos que sobrevivian a la

siguiente estacion reproductora y se incorporaban como individuos reproductores. A la
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hora de enfocar los objetivos y responder a las preguntas formuladas durante el desarrollo
de este trabajo, y dado que para cada uno de ellos se han utilizado diferentes datos
relevantes en funcion de los datos disponibles para afrontarlos, se decidio dividir la tesis
en diferentes apartados para una mejor comprension de los mismos. Por ejemplo, de
forma puntual, también se ha estudiado una segunda poblacion de carbonero comun que

cria en Quintos de Mora, en el centro de Espana.
Fenologia

Varios estudios han abordado como han cambiado las fechas de comienzo y final
de la temporada reproductora, su longitud y la distribucion de nidadas a lo largo de esta
con relacion a los cambios en la temperatura a lo largo de los afios. Estos estudios se han
llevado a cabo para diferentes especies, durante diversos periodos de tiempo, usando
diferentes metodologias y considerando uno o pocos de los parametros anteriormente
mencionados, a veces considerando solo las primeras puestas. Sin embargo, hasta donde
sabemos, no ha habido un enfoque integrador, considerando todas las facetas de la
cuestion sobre como el cambio climatico estd relacionado con los cambios fenolégicos

en los intentos de reproduccion de las aves durante toda la temporada de reproduccion.

Visser et al. (2003) examinaron los cambios en las fechas medias de puesta de
trece poblaciones de carboneros comunes europeos y encontraron que sélo cinco de ellas
habian avanzado su temporada reproductora. Goodenough et al. (2011) examinaron los
cambios en la distribucion de las primeras nidadas en una poblacion britanica,
encontrando un incremento de la asimetria. Sin embargo, hasta donde sabemos, no hay
informacion explicita sobre la existencia de cambios en la duracion de la temporada
reproductora, ni de los cambios temporales en la distribucion de nidadas a lo largo de toda
la temporada reproductora. Basandonos en los datos recolectados sobre la fenologia
reproductora de nuestra poblacion de carboneros comunes durante 34 afios (1986-2019),

pretendemos responder a las siguientes preguntas:

1. ¢Ha habido tendencias temporales en las temperaturas primaverales en estos
34 afios?

2. (Ha habido cambios temporales en el comienzo, el final y la duracion de la
temporada reproductora, y en la distribucion estacional de las nidadas a lo

largo de este periodo?
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3. Si es asi, ;los cambios observados en estos eventos fenologicos estan

relacionados con los cambios en las temperaturas?
Efectos del evento meteorologico extremo de mayo del 2002

Este apartado surgié de una temporada reproductora excepcionalmente rara en
nuestra poblacion de carboneros comunes en Sagunto que fue registrada en la primavera
del afio 2002. Durante este afio, se observo una mortalidad inusual de polluelos, asociada
potencialmente a un evento corto de bajas temperaturas y fuertes precipitaciones que
ocurrid durante la temporada reproductora. Asi, uno de nuestros objetivos principales fue
comprobar e intentar cuantificar si ocurrio un EME (como ha sido definido anteriormente)
durante esta temporada y, de ser asi, investigar si podria estar relacionado con el
rendimiento reproductivo reducido observado. Hipotetizamos que la reduccion en la
produccion reproductora observada estaba relacionada con este evento climatologico

extremo, por lo que intentamos responder a las siguientes preguntas:

1. (Ha habido diferencias en las temperaturas ambientales y las precipitaciones
durante los dias del presunto EME en relacion con la media a largo plazo (1997-
2007)?

2. (Los valores medios de los parametros reproductores determinados mayormente
antes del EME fueron similares a los afios previos y posteriores?

3. (Hubo diferencias en los valores medios de los pardmetros reproductores
determinados mayormente durante o después del supuesto EME con los mismos
en afios previos o posteriores?

4. (Hubo diferencias en los nidos afectados por el supuesto EME en fases mas
sensibles? Por ejemplo, con polluelos pequetios.

5. (Hubo diferencias en el nimero de volantones producidos en los nidos con
respecto a otros afnos?

6. (Hubo diferencias en la proporcion de individuos de primer afio en la poblacién
reproductora al afio siguiente de ocurrir el supuesto EME?

7. (Hubo diferencias en el tamaio de la poblacion reproductora al afio siguiente de

ocurrir el supuesto EME?
Solapamiento entre reproduccion y muda

Los pocos estudios que han investigado las consecuencias reproductoras del

solapamiento entre reproduccion y muda se han llevado a cabo principalmente con
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especies migradoras, en las que la presion de terminar la muda antes de la migracion es
alta. La mayoria de estos estudios adoptan diferentes enfoques experimentales (Sitkamaki
et al, 1994; Svensson y Nilsson 1997; Hemborg 1998; Hemborg y Lundberg 1998;
Siikamaiki 1998; Hemborg y Merild 1999; Tomotani et al. 2018), mientras que s6lo unos
pocos de ellos se han basado en la observacion de individuos que no han sido manipulados
(Hemborg 1999; Hemborg et al. 2001; Morales et al. 2007; Tomotani et al. 2017). Los
estudios experimentales son buenos para mostrar si forzar a las aves a solapar cuando no
lo habrian hecho causa efectos negativos en la eficacia biologica en estas aves. Sin
embargo, es importante conocer si esto ocurre también asi en condiciones reales (no
manipuladas). Podria ser que las aves que solapaban tenian una mejor condicién corporal,
tenian mejores territorios con mas comida disponible, y/o estaban soportando cargas
reproductoras menores (p. €j. un menor tamaio de puesta); y asi podian llevar a cabo
ambas actividades de forma eficiente sin costes aparentes. Por lo tanto, los estudios
observacionales son importantes para arrojar luz sobre las consecuencias del

solapamiento en individuos que no han sido manipulados.

Para abordar estas cuestiones, seleccionamos dos poblaciones de carbonero
comun localizadas en areas con diferentes condiciones climaticas y diferente incidencia
de segundas puestas y utilizamos los datos fenoldgicos disponibles entre 1995 y 2019. La
primera poblacion se encontraba en Sagunto, en la costa Mediterranea (justo por encima
del nivel del mar); mientras que la segunda poblacidn se encontraba en Quintos, en el
centro de Espafia (sobre 900 m s.n.m.). Para esta segunda poblacion, los datos sélo

estaban disponibles a partir del 2006.
De esta manera, quisimos responder a las siguientes preguntas:

1. (Hahabido una tendencia temporal en la proporcion de individuos que solapaban
la reproduccion y la muda en los 25 afios de estudio (1995-2019)?

2. (Qué rasgos individuales estan relacionados con una mayor probabilidad de
solapamiento?

3. (Existe una tendencia temporal en la proporcion de parejas que intentan puestas
de reposicion o segundas?

4. (Existe una tendencia temporal en la fecha de muda de las parejas que se
reproducen tarde?

5. {Qué proporcion de la poblacion reproductora muestra solapamiento en la
reproduccion y la muda postnupcial?
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6. (Existe una tendencia temporal en la proporcion de individuos que muestran
solapamiento en la reproduccion y la muda postnupcial?

7. (Qué rasgos individuales (sexo, edad) estan relacionados con la probabilidad de
solapar?

8. (La probabilidad de solapamiento difiere entre aves que intentan hacer puestas

de reposicion y aquellas involucradas en segundas puestas?
Consecuencias del solapamiento de la reproduccion y la muda

El objetivo de este apartado fue investigar las consecuencias reproductoras del
solapamiento entre muda y reproduccion en una poblacion mediterranea de carboneros
comunes. Este es, para nuestro conocimiento, el primer estudio observacional que aborda
el coste potencial del solapamiento entre reproduccion y muda en una especie de ave no
migratoria. Basandonos en los estudios previos y en el contexto teorico (Stearns 1992;

Williams 2012), queriamos responder a la preguntas:

1. (Las puestas serian mas pequefias en las parejas en las que al menos uno de los
miembros esta solapando reproduccién y muda?

2. (Las parejas en las que al menos uno de los miembros estd solapando mostrarian
una menor produccion de polluelos y volantones?

3. (Los volantones producidos por parejas en las que al menos uno de los dos

miembros esta solapando tendrian una peor condicidon corporal?
Cambios en la estructura de edad

Este apartado se basa en la observacion de una variacion relevante en la estructura de
edad en nuestra poblacion de Sagunto. Con el fin de corroborar esto, contamos con la
disponibilidad de un conjunto de datos longitudinales de 21 afios (2000-2020), obtenidos
de la poblacion reproductora de carboneros comunes, en la que se conoce la edad exacta
de la mayoria de los individuos, en Segunto. Con estos datos, y con los valores de
temperaturas maximas y minimas diarias de la temporada fria y calida de las ultimas tres

décadas, nuestro principal objetivo era responder a las preguntas:

1. (Existe de verdad una fluctuacion en la estructura de edad de la poblacion a lo

largo del tiempo?
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2. De ser asi, jexiste una relacion entre los cambios observados en las temperaturas
y las fluctuaciones de estructura de edad durante el periodo de abril del afio 2000
hasta julio del afio 20207

3. Si existen dichas correlaciones, ;estas permiten una interpretacion causal, en
términos de una respuesta diferencial, en la supervivencia para las diferentes

clases de edad en varios momentos del ciclo anual?
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2. MATERIALES Y METODOS

2.1. Areas de estudio

Los datos utilizados en el presente trabajo pertenecen principalmente a un estudio
a largo plazo con una poblacion silvestre no migradora de carbonero comun que anida en
cajas nidos en Sagunto (39° 42° N, 0° 15 W, 30 m s.n.m), en la provincia de Valencia
(dentro de la Comunidad Valenciana), al este de Espafia. El area se encuentra en la partida
de Montiver, a unos 2,5 kilémetros de Sagunto y a 4 kildmetros de la linea de costa del
mar Mediterraneo. Esta dentro del piso bioclimatico termomediterraneo (Rivas-Martinez
1982), que se caracteriza por un clima de inviernos suaves y veranos calidos. Las
temperaturas mas bajas se registran en los meses de enero y febrero y las mas altas en
julio y agosto. La precipitacion media anual mas alta ocurre entre los meses de mayo y

septiembre, con sequia en el periodo reproductor mas favorable.

El area de estudio se encuentra en una plantacion extensiva de naranjos (Citrus
sinensis), donde este arbol forma practicamente un monocultivo con una presencia
puntual de algin limonero (Citrus limon) y algin nispero (Eriobotrya japonica). La
superficie en la que se ha trabajado ha ido aumentando en general con el paso de los afos,
de aproximadamente 150 ha en los primeros afos hasta las casi 450 ha de la actualidad
(Fig. 2.1. También hay presencia de campos talados o abandonados. Todas las parcelas de
cultivo estan divididas por un sistema de acequias de riego, caminos y carreteras que
suelen representar los limites entre los huertos. La altura de los arboles, varia entre los 3
y 5 metros, y se disponen en forma de malla cuadrangular (Gil-Delgado y Escarré 1977).
El tipo y la estructura del habitat no ha cambiado con los afios, con la excepcion del
cambio del sistema de riego, que en los primeros afios era “a manta” (por inundacion de

los campos) y pas6 a goteo entre 2000 y 2002.

En esta zona se colocan cajas nido todos los afios para el estudio de la poblacion,
y la densidad de las cajas nido colocadas se ha mantenido practicamente constante, a
aproximadamente una caja por hectarea. Ademas de las fluctuaciones naturales, el
numero de parejas anuales de carbonero con las que se ha podido trabajar cada afo esta

relacionado con la extension del area con cajas nidos dispuestas.

Para la parte del estudio del solapamiento de la reproduccion y la muda, se estudio
también la poblacion silvestre de carboneros comunes que cria en cajas nido en Quintos
de Mora (Toledo, centro de Espafia; 39°32°44” N, 4°19°41” W, 800-1235 m s.n.m.), una

reserva de caza de propiedad gubernamental. Esta poblacion se encuentra en las
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Fig. 2.1. Vista satélite del area de estudio (marcado en rojo) de Sagunto en el afio 2022

estribaciones nororientales, en un bioma de bosque y matorral mediterrdneo que
comprende un mosaico de bosques de flora tipica mediterrdnea como vegetacion
predominante. Son parches de bosque caducifolio dominado por robles melojos (Quercus
pyrenaica) y, en menor medida, robles quejigos (Quercus faginea). El area de estudio alli
es de cerca de 50 ha y la densidad de cajas nido es de 4 cajas nido por hectarea (ver

Garcia-Navas y Sanz 2011).

Los datos utilizados en la presente tesis relativos al area de Sagunto han sido
recogidos dentro de un marco de un estudio a largo plazo: existen datos de reproduccion
desde 1986 hasta el presente. En este marco, los datos concretos y afios utilizados varian
en funcion de las necesidades de cada uno de los apartados de esta tesis. Por ejemplo,
para la parte de fenologia se han utilizado los datos recogidos entre 1986 y 2019 (34 afios)
dentro de todo el area de estudio; pero para la parte relacionada con el evento
meteorologico extremo registrado en el 2002 sélo se han utilizado datos desde el 2000
hasta el 2004 (5 afios) dentro de una subarea de 150 hectareas. Por otra parte, para la parte
de solapamiento de muda y reproduccion se han utilizado los datos recogidos entre 1995
y 2019 (25 afos) para la poblacion de Sagunto, mientras que para la poblacién de Quintos

de Mora se han utilizado los datos recogidos entre 2006 y 2019 (14 afos).
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2.2. El carbonero comun como especie de estudio

Para la realizacion de esta tesis se ha utilizado como especie modelo al carbonero
comun, una especie de ave insectivora, para la cual se ha recolectado una gran cantidad
de informacion en muchas poblaciones europeas durante décadas (p. ej. Bailey et al.

2022).

El carbonero comun pertenece a la
familia Paridae, dentro del orden de los
paseriformes  (Passeriformes) (BirdLife
International 2016). Es el parido de mayor
tamafio, con una longitud aproximada de
entre 12 y 14 centimetros, un peso de entre
17y 19 gramos y una longitud de ala de entre
22,5 cm y 25,5 cm. Se caracteriza por su
plumaje colorido: verde-olivaceo en el
dorso, algo més amarillento en la nuca, y el
obispillo algo més grisaceo. La parte ventral

es de color amarillo, con una banda negra

e s

Fig. 2.2. Foto de un carbonero comun adulto.

central que parte desde la cabeza y atraviesa
longitudinalmente el pecho y el vientre. La Fotor 1 Solis.
cabeza es negra, con manchas blancas en las

mejillas. Las alas también son negruzcas, con los bordes de las cobertoras mayores de
color blanco-amarillento. La cola es parda, con ribetes gris-azulados y con los bordes
externos de las plumas exteriores blanquecinos. El pico es negro, y las patas de color gris-
azulado (Séez-Royuela 1990; Cramp y Perrins 1993; Atiénzar et al. 2016) (Fig. 2.2). Los
adultos presentan un grado de dimorfismo sexual bajo, aunque es posible diferenciarlos:
pese a que son similares en el plumaje, los machos presentan unos tonos mas vivos en el
plumaje en general que las hembras, y la banda del pecho es mas ancha, mientras que en
las hembras es més estrecha y tiende a desdibujarse hacia la parte inferior del vientre. Los

machos, ademas, tienden a ser mas pesados y grandes que las hembras (Cramp y Perrins

1993; Atiénzar et al. 2016).
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El carbonero comun es una especie modelo clasica en estudios cientificos de
ecologia y etologia, incluso se consideran biomonitores de contaminacion local (p. €j. van

den Steen et al. 2009). Entre las razones de esto, se encuentran las siguientes:

e Presenta una amplia distribucion en el continente euroasiatico y el norte de
Africa y existen poblaciones hasta altitudes superiores a los 2100 metros s.n.m.
(Atiénzar et al. 2016; BirdLife 2016)

e Es una especie generalista y vive en una gran diversidad de habitats boscosos
(sobre todo caducifolios) y con presencia arborea, incluso antropizados (como
jardines, areas urbanas, huertos, cultivos, etc) (Santos y Telleria 1998; Telleria et
al. 1999; Atiénzar et al. 2016)

¢ Es una especie troglodita y presenta una amplia tolerancia a ocupar y nidificar
en cualquier tipo de oquedades ya existentes, ya sean cavidades naturales (como
huecos en los arboles) (Gil-Delgado y Barba 1987) o artificiales (como muros,
casas viejas u otros soportes como tubos de PVC) (Atiénzar et al. 2016). Por esta

razon, acepta de buena gana las cajas nido, si estas se le proporcionan.

A partir de los datos de las aves anilladas,
sabemos que el carbonero es una especie monogama y
territorial, el vinculo de la pareja es practicamente
estable a lo largo de la temporada reproductora y son
fieles al lugar de nidificacion (Andreu y Barba, 2006;
Borgman y Wolf 2016). En el este de Espafia, suelen
comenzar a construir sus nidos hacia mediados de
marzo, ponen sus primeras puestas hacia finales de

marzo y principios de abril, y las puestas mas tardias

hacia principios de junio (Atiénzar et al. 2016).

Fig. 2.3. Nido de carbonero comun

Mientras el macho delimita y defiende el territorio, la
. . ya terminado, con la puesta
hembra se encarga de la construccion del nido, y suele

cubierta por la tapa de pelo. Foto:
tardar entre una semana y diez dias en completarlo. Su | g ;o

composicion puede variar segun las caracteristicas del

medio, pero estd formado basicamente por musgo, y suele incluir otros materiales como
raices, hierbas, fibras vegetales, liquenes, partes pelosas de plantas, plumas, plumoén, y
telarafias. Se ha visto que la hembra pone un huevo al dia y los va tapando con una capa

de pelo hasta que empieza la incubacion, que durara 13 dias a contar desde el dia de puesta
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del ultimo huevo de la nidada (Fig. 2.3) (Alvarez et al. 2013; Atiénzar et al. 2016). El
tamafio medio de puesta en Sagunto es de 8 huevos, aunque es variable: las puestas con
7 huevos o menos son escasas, y las mayores pueden llegar a 12 huevos, e incluso
excepcionalmente 13 (Atiénzar et al. 2016). Durante la incubacion, a cargo de la hembra,

el macho contribuye para alimentar a su pareja mientras sigue defendiendo el territorio

(Smith et al. 1988).

La puesta eclosiona de forma asincronica, aunque lo normal es que todos los
huevos eclosionen en uno o dos dias (Alvarez y Barba 2014a). Es una especie altricial, y
ambos padres participan en la alimentacion de los pollos, que se compone principalmente
de polillas, orugas y pequefos aracnidos (Atiénzar et al. 2016). Los padres también retiran
a los polluelos muertos del nido cuando aun son pequefios. No son capaces de hacerlo asi
con los pollos muertos mas grandes, por lo que aquellos que mueren por inanicion mas
tarde se quedan en el nido (Alvarez y Barba 2014a). Los pollos permanecen en el nido de
18 a 20 dias, hasta que son capaces de volar; y comenzaran a criar cuando alcancen el afio

de edad (Atiénzar et al. 2016).

Los carboneros adultos pasan por una muda postnupcial completa, que dura desde
finales de junio hasta finales de octubre, y rara vez mudan sus plumas mas alla de las
primarias mientras estan criando (Orell y Ojanen 1980; Cramp y Perrins 1993). La muda
postjuvenil, en cambio, es parcial y abarca todas las cobertoras mayores y la cobertora
carpal, las dos terciarias internas y las rectrices. La muda de las plumas del alula es mas
variable, entre una o las tres. Es muy rara la muda de alguna secundaria y extraordinaria
la de alguna primaria. Asi, los individuos de mas de un afio de edad muestran un contraste
entre las grandes cobertoras mudadas, con un borde azulado, y las cobertoras primarias
de los juveniles, que son de color pardo. En los adultos, todas las plumas del ala muestran
este borde azulado (Atiénzar et al. 2016). Con el paso del tiempo, después de la muda, la
coloracion amarilla del vientre se va palideciendo y la coloracion verdosa del dorso se
oscurece; mientras que la coloracion negra de la cabeza es constante a lo largo del ciclo

anual (Figuerola y Senar 2005).

Uno de los factores que afecta a la supervivencia de los adultos y de los polluelos
es la altura a la que se encuentran los nidos, ya que la depredacion ejerce una fuerte
presion durante la cria. Los depredadores activos en el area de estudio matan vy,
normalmente, se comen a todos los polluelos presentes en el nido. Entre los méas comunes
se encuentran mamiferos como las comadrejas (Mustela nivalis) (Dunn 1977), los lirones
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caretos (Eliomys quercinus) (Gil-Delgado et al.
2009) (Fig. 2.4), o las ratas negras (Rattus
rattus) (Barba y Gil-Delgado 1990a) que dejan
diferentes restos, incluyendo entre estos las
patas con las anillas metalicas. Tanto los lirones
caretos como las ratas negras también ocupan y
nidifican en las cajas nido en nuestra zona de
estudio, por lo que también se produce
competencia por los lugares de nidificacion
entre estas especies. La culebra de Montpellier
(Malpolon monspessulanus) visita
ocasionalmente los nidos, tragdndose enteros a
los polluelos sin dejar ningun rastro (Sorace et
al. 2000). Sin embargo, suele actuar sobre
polluelos mas pequeftios (antes de ser anillados)
y, en cualquier caso, deja el nido muy aplanado, un e

vuelan. En casi 30 afios de anillamiento de pollos

Fig. 24. Liron careto (Emiomys
quercinus) ocupando una caja nido
destinada para carboneros comunes. Foto:

I. Solis.

stado diferente a cuando los polluelos

en el area de estudio, nunca hemos

registrado ningin ave viva después de ser clasificada como “muerta en el nido” debido a

su desaparicion después de un acto de depredacion.

2.3. Toma de datos basicos de

reproduccion y supervivencia

Las cajas nido utilizadas para la toma de
datos provienen de diferentes proveedores y estan
confeccionadas a base de madera de pino, con unas
dimensiones de entre 11 y 11,6 centimetros de largo,
10,6 y 12,2 de ancho y 18,5 de alto. La puerta es
extraible y queda fijada mediante un hierro en forma
de U. El agujero de la puerta tiene un didmetro de
3,2 centimetros y la distancia entre este y el fondo
de la caja varia entre 8,4 y 10,4 centimetros, ideal

para permitir la entrada de aves de pequefio tamafio
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Fig. 2.5. Foto de una de las cajas nido

utilizadas en el estudio, ya colgada de

la rama de un naranjo. Foto: I. Solis.
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como son los carboneros comunes (Alvarez y Barba 2008) (Fig. 2.5). Las cajas nido se
cuelgan de las ramas de los naranjos utilizando un gancho de metal que las sostiene a
unos 50 centimetros del suelo, y se intenta utilizar el mismo arbol de afo en afio siempre
que sea posible. Las cajas se colocan cada afio antes del inicio de la temporada
reproductora, hacia el final de febrero, y se retiran al acabar esta, sobre el final de julio.
No se dejan puestas para evitar que ratas, lirones u otros pequefios mamiferos puedan
utilizarlas como refugio durante el invierno, ademas de para minimizar los hurtos durante

estos meses entre temporadas reproductoras.

En 2022, como ejemplo, el area de estudio estaba dividida en doce zonas de
extension variable, identificadas con letras del alfabeto que van desde la A hasta la N
(excluyendo la K y la L) para facilitar la organizacion del trabajo. Ademas, cada caja tiene
asignado un niimero identificativo Gnico para poder registrar lo que ocurre en su interior.
Con esto, se generan mapas de las diferentes zonas y con la ubicacion exacta de las cajas

nido colocadas para facilitar la revision de todas ellas (Fig. 2.6).

—

\ y --- Caminos
Tte, 75 Talados
AN ) ® (Cajas

-/ Casas
[ Parcelas

_____
------

Fig. 2.6. Ejemplo de mapa generado de la zona H del area de estudio con su correspondiente

leyenda explicativa y su escala. Los puntos negros indican la posicion exacta de las cajas nido y su

numero identificativo dentro de cada parcela de cultivo.
Las cajas nido se revisan e inspeccionan durante la temporada reproductora
siguiendo un protocolo estipulado. Desde mediados de marzo se realiza esta revision de

forma semanal, como minimo, para detectar el inicio de construccién de nuevos nidos y
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la puesta del primer huevo en cada uno de ellos. Esta revision se vuelve mas frecuente e
incluso puede llegar a ser diaria en determinadas fases, como el momento en el que se
espera el final de la puesta de huevos, el comienzo de la eclosion de estos y la fecha de
vuelo de los pollos. Esto se hace asi para registrar los parametros reproductores basicos

(p. €j. Grefio et al. 2008; Galvan et al. 2012; Rodriguez y Barba 2016) (Tabla 2.1).

Tabla 2.1. Listado de parametros reproductores basicos registrados durante las revisiones de las cajas nido

y su definicion.

Parametro reproductor basico Definicién

Fecha de puesta Fecha en la que se registra el primer huevo puesto

) ) » Fecha en la que se completa la puesta y la hembra
Comienzo de incubacion ) )
comienza a incubar los huevos

Tamafio de puesta Numero de huevos que componen la nidada

Fecha de eclosion Fecha en la que eclosiona el primer huevo

NUmero de eclosiones Numero de huevos que eclosionan con éxito
NUmero de volantones Numero de polluelos que vuelan con éxito del nido

Las revisiones regulares de las cajas nido terminan cuando no aparece ningin nido
nuevo en dos semanas consecutivas después de la primera mitad de junio, de manera que
estamos seguros de que se han registrado todos los intentos reproductivos de cada

temporada.

Consideramos la fecha de inicio de una puesta como el dia en el que se pone el
primer huevo en ese nido, y es uno de los pardmetros mas importantes. Dado el patron de
visitas y considerando el tamafio medio de puesta de la poblacion (Atiénzar et al. 2016),
la fecha de puesta del primer huevo de la mayoria de los nidos se puede calcular de forma
regresiva asumiendo que la hembra pone un huevo por dia. En los relativamente pocos
casos en los que la puesta se ha encontrado ya completa, asumimos de forma adicional
un periodo de incubacion de 13 dias (Alvarez y Barba 2014a) para calcular la fecha de
puesta del primer huevo. Sea como fuere, asumimos que la puesta ha terminado cuando
no se ponen mas huevos durante dos dias consecutivos y la hembra ha comenzado la
incubacion (Fig. 2.7). Una vez iniciado el periodo de incubacion y antes del momento de
eclosion, sabiendo que la puesta se ha completado, se mide el largo y el ancho de todos

los huevos de cada puesta en el mayor numero de nidos posible. Para ello se utiliza un

33



2. MATERIALES Y METODOS

calibre analogico (precision 0,1 mm) y después
se estima el volumen de cada huevo y la media
del volumen para cada nidada (Barba et al.
1995). Conocido el periodo de incubacion de
13 dias, es posible calcular la fecha estimada
de eclosion de los huevos (definida como el dia
de nacimiento del primer pollo). Si los pollos
aun no han nacido, se continuan las revisiones
de forma diaria hasta que se produce la
eclosion. En el caso de que, por cualquier
motivo, ya hubiesen eclosionado mas de la

mitad de los huevos, se calcula la media del

peso de los tres pollos mas grandes (valor P en Fig. 2.7. Hembra de carbonero comin
la formula descrita mas abajo) para determinar  incubando su puesta en el interior de una de
el dia exacto de nacimiento segun la curva de  1as cajas nido. Foto: I Solis.

crecimiento calculada por Barba et al (1993)

(Fig. 2.8). El crecimiento de los pollos de carbonero comun se ajusta a una ecuacion

logistica, siendo para la poblacion de Sagunto la formula que se detalla mas abajo.

Weight (g)

” 74 116 19

T T 1 T i I T T | 1 [} 1 1 I 1
0 1 2 3 4 5 & 7 84 9 10 11 12 13 14 15

Age (days)

Fig. 2.8. Curva de crecimiento de los pollos de carbonero en la poblacion de Sagunto. En el eje
Y se muestra el peso medio diario (en gramos), en el eje X su edad en dias, y en la curva el

tamafio muestral y su desviacion tipica (Barba et al. 1993).

34



2. MATERIALES Y METODOS

Un resultado menor de 0,5 g corresponde al dia 0 de nacimiento; un valor entre

0,5 g y menor de 1,5 g corresponde al dia 1, y asi sucesivamente.

(In( (17,582) ~1)

0,389

Edad = 5,695 —

Dos o tres dias después de la fecha estimada del fin de la eclosion se vuelve a
visitar el nido para comprobar si queda algun huevo que no haya eclosionado, y retirarlo
de ser asi. De esta manera, el éxito de eclosion se define como el porcentaje de huevos
eclosionados sobre el tamafio de puesta. Ya que los padres retiran a los polluelos muertos
cuando ain son pequefos, aquellos que desaparecieron poco después de eclosionar se

consideran muertos.

Los padres son capturados con trampas cuando se encuentran alimentando a sus
pollos y estos tienen entre 10 y 12 dias de edad. Estas trampas se colocan en el interior
de la puerta de entrada a la caja nido y se cierran de forma automatica cuando entra algin
individuo, facilitando su posterior recoleccion. Las trampas se revisan a intervalos
regulares y se retiran bien al haber capturado a los dos miembros de la pareja o cuando
ha pasado una hora y media desde su colocacion. En caso de que falte alguno de los padres
por capturar, se intenta repetir el esfuerzo al dia siguiente, pero no se realizan mas de dos
intentos por nido para no molestar en exceso a los pollos y a los padres. Los adultos son
marcados con anillas metdlicas numeradas individualmente, si no lo estaban ya, y se anota
el nimero que los identifica. Se registra el sexo y la edad (primer afio o mayor) de cada
individuo capturado segun las caracteristicas morfologicas descritas por Svensson (1992),
ademas de caracteristicas morfométricas: longitud del tarso con un calibre digital
(precision 0,1 mm) y del ala con una regla de tope (precision 0,1 mm), y el peso con una
balanza digital portatil (precision 0,1 g). También se registra si el ave estd mudando
alguna de las plumas primarias de sus alas en el momento de la captura, o no (Fig. 2.9)

(Morales et al. 2007; Tomotani et al. 2017).

Los polluelos de cada nido también son anillados de forma individual cuando
tienen 15 dias de edad. Al igual que con los adultos, se mide la longitud de su tarso y se
registra su peso. Después, se calcula la condicion corporal de cada polluelo como la
relacién entre su peso y la longitud de su tarso (Fig. 2.10) (Galvan et al. 2012; Alvarez et
al. 2013). También se calcula la media de la longitud del tarso, del peso y de la condicion

corporal de los polluelos de cada nido, de manera que sélo se tenga un dato por nido para
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evitar la pseudorreplicacion en los analisis (Hurlbert 1984). La captura de individuos
reproductores, afo tras afio, permite estimar la supervivencia, tando de los adultos entre
afios, como de los pollos nacidos en las cajas, que fueron anillados en el nido y son
capturados como individuos reproductores los afios siguientes. También permite conocer

la edad exacta de los individuos anillados como pollos.

Fig. 2.9. Estado de muda en las plumas primarias de un carbonero adulto. Se observa que

ya ha mudado la P1 y la P2 y las plumas nuevas estan en proceso de crecimiento. Foto: I.

oy . ( .
oUW
Y )

Fig. 2.10. Ejemplo de medicion de la longitud del tarso de uno de los pollos de carbonero

—

comun de 15 dias de edad en una de las cajas nido. Foto: I. Solis.
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Por ultimo, se visitan los nidos después de la fecha esperada de vuelo, unos 20
dias después del nacimiento de los pollos, para buscar polluelos muertos (ya sea por
depredacion, abandono de los padres u otras razones) y determinar el nimero total de
volantones que han conseguido volar del nido con éxito. Se estima asi el éxito de vuelo
como la proporciéon de pollos que vuelan con éxito del nido con respecto al nimero de
pollos nacidos y el éxito reproductor como la proporcion de pollos que vuelan con éxito
del nido con respecto al tamafio de puesta. En este contexto, consideramos que una puesta
es exitosa cuando al menos un polluelo consigue volar del nido, y que es fallida cuando

ninguno de los polluelos nacidos consigue hacerlo.

Todas las fechas se presentan como “fechas de abril” (es decir, 1 de abril = dia 1).

2.4. Datos meteoroldgicos

Los datos relativos a las temperaturas y precipitaciones fueron proporcionadas por
la Agencia Estatal de Meteorologia de la Estacion Meteorologica de Sagunto-Pontazgo,
situada a unos 4 kilometros de nuestra area de estudio. A partir de las temperaturas
maximas y minimas diaras calculamos los datos de las temperaturas medias diarias desde

febrero hasta junio de cada uno de los 34 afios de estudio (1986-2019).

Para el apartado relativo al evento meteorologico extremo registrado en 2002
seleccionamos las temperaturas medias y las precipitaciones totales diarias registradas en
mayo, tanto para el periodo de estudio de 1997 a 2007 (cinco afios antes y cinco afios
después de nuestro afio de estudio) como para el afio 2002 de forma individual. En el afio
2002 hubo un fallo en la estacion meteorologica y las temperaturas de los dias desde el
10 hasta el 22 de mayo no estaban disponibles, por lo que estimamos esos datos de
estaciones cercanas utilizando el protocolo de Pérez et al. (2015) y los datos de estacioines
cercanas. Como se ha mencionado en la seccion de Introduccion, utilizamos la definicion
del IPCC (2019b) para calcular ciertas variables y para determinar la frecuencia y
extension de las condiciones extremas. Asi, clasificamos como dias frios extremos
aquellos en los que la temperatura media diaria del 2002 era igual o menor al percentil 10
de los datos a largo plazo (1997-2007) para cada dia especifico. Por otro lado,
identificamos los dias con precipitaciones extremas como aquellos en los que las

precipitaciones diarias eran igual o superiores al percentil 90 de los datos a largo plazo
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para cada dia especifico. Con ello, consideramos un EME como los dias consecutivos con

temperaturas frias y/o precipitaciones extremas

Para los apartados relativos al solapamiento de reproduccion y muda, también
recogimos los datos de temperaturas medias diarias de marzo y abril de cada uno de los
14 anos de estudio (2006-2019) en Quintos de Mora de la estacion meteorologica del
Instituto de Ciudad Real, a 45 kilémetros del area de estudio. A partir de estas, también

calculamos las temperaturas medias mensuales.

En general, utilizamos estas medias mensuales para probar explicitamente los
efectos de las temperaturas en cada mes particular para las variables de interés. Por
ejemplo, no se espera que las temperaturas en mayo o junio afecten al comienzo de la

temporada de reproduccién, que ocurre entre marzo y abril.

Para el apartado relativo a la piramide de edad se utilizaron datos brutos de
temperaturas minimas y maximas de las que se extrajeron variables resumen anuales que
representaban los diferentes periodos anuales: medias y extremos de las temperaturas
minimas de invierno y maximas de verano, ya que condicionan la supervivencia de los
carboneros comunes (Parus major) (Krams et al. 2011; Correia et al. 2015; Camarero et

al. 2021).

2.5. Clasificacion de tipos de puestas

Para cada afio, la poblacion reproductora de cada area de estudio, Sagunto y
Quintos de Mora (este ultimo so6lo para las secciones de relativas al solapamiento de la
reproduccidn y la muda), se estim6 como el nimero de primeras puestas. Consideramos
como primeras puestas aquellas que comenzaron dentro de los primeros 30 dias después
del inicio de la primera puesta de ese afio (van Noordwijk et al. 1995; Visser et al. 2003;

Alvarez y Barba 2014a).

Normalmente las parejas de carboneros comunes sélo realizan una puesta por
temporada. Sin embargo, en varias poblaciones (entre ellas la de Sagunto) se encuentran
parejas que realizan dos puestas en una misma temporada (Barba et al. 1988; Pimentel y
Nilsson 2009). Denominamos ‘“puestas tardias” a todas las iniciadas mas de 30 dias
después del inicio de la primera puesta de cada afio; es decir, todo lo que no consideramos

primeras puestas. Estas puestas tardias fueron clasificadas en los siguientes tres tipos:
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e Puestas de reposicion: Realizadas tras el fracaso de una primera puesta, ya fuera

por depredacion, abandono o cualquier otra razon.

e Segundas puestas: Realizadas después de que al menos uno de los pollos de la

primera puesta volara con éxito del nido

e Puestas desconocidas: Seguramente son puestas de reposicion o segundas

puestas, pero no se pudieron asignar a ninguna de estas categorias al no poder
atribuirlas a ninguna pareja concreta. Alguna pudiera ser una primera puesta

excepcionalmente tardia.

Las puestas de reposicion y las segundas puestas fueron identificadas, bien porque
al menos uno de los padres estaba ya anillado y coincidia con una primera puesta, o por
proximidad espacial y concordancia fenologica (Borgman y Wolf 2016). Dada la
conocida fidelidad de pareja y de sitio de nidificacion en los carboneros, y a partir de
nuestros propios datos de anillamiento, sabemos que la gran mayoria de las aves no
cambiaron de pareja entre la primera puesta y la puesta de reposicion o la segunda puesta
si ambos estaban vivos y si dicha puesta tardia se hizo en una caja nido cercana o, como

ha ocurrido muchas veces, en la misma caja.

Como ejemplo de fidelidad al sitio y de pareja dentro de la misma temporada, en
el afio 2019, en Sagunto, de 18 parejas en las que ambos adultos fueron identificados en
los dos intentos consecutivos de reproduccioén, 16 parejas (89%) mantuvieron su
composicion (mismo macho y misma hembra), mientras que en las otras dos parejas la
hembra se reprodujo con un macho diferente. Los dos machos desaparecidos no se
volvieron a ver de nuevo reproduciéndose con otras hembras en la misma o en
subsiguientes temporadas (2020 y 2021). Con respecto a la fidelidad al sitio, 11 de esas
parejas (61%) hicieron su segunda puesta en la misma caja nido, 6 (33%) la hicieron en
una caja nido contigua (a unos 50 metros de distancia) y 1 (6%) a unos 200 metros de la
primera caja nido. Esta fidelidad de pareja y de sitio dentro de la temporada es bien
conocida en los carboneros y ha sido cuantificada incluso entre temporadas en la

poblacion de Sagunto (Andreu y Barba 2006).

Hemos sido lo més cuidadosos posible con estos criterios, por lo que algunos de
los intentos de reproduccion de cada afio no pudieron ser atribuidos claramente a una
pareja en concreto. Estas puestas desconocidas son aquellas que se hicieron tarde en la

temporada (después del limite temporal para ser consideradas primeras puestas) pero no
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pudieron ser clasificadas con claridad como puestas de reposicion o segundas de ninguna
pareja en particular. Estas puestas, y los individuos involucrados en ellas, se utilizaron
para los analisis cuando fue apropiado hacerlo y haciendo mencién explicita de ello.
Somos conscientes de que, a pesar de tener el maximo cuidado identificando los tipos de
puestas, es probable que hayamos clasificado erroneamente alguna de ellas. Sin embargo,
creemos que la probabilidad de error es muy baja y que estos posibles errores no sesgarian

los resultados presentados.

2.6. Indices fenologicos

Para el apartado relativo a la fenologia, utilizamos los datos que fueron recogidos
entre 1986 y 2019 (34 anos). Para cada temporada de reproduccion, estimamos los

siguientes indices fenologicos:

1. Fecha media de puesta de las primeras puestas: la fecha media de puesta del
primer huevo de todas las primeras puestas de ese afio. Esta es una medida
utilizada para estimar el comienzo de la temporada reproductora en la mayoria
de los estudios (Vaugoyeau et al. 2016, y las referencias en ¢él), y esta altamente
correlacionado con la mediana de la fecha de puesta utilizada en otros estudios
(p. ¢j. Gullett et al. 2013).

2. Mediana de la fecha de puesta de todas las puestas: la mediana de la fecha de
puesta del primer huevo de todas las puestas registradas en ese afio. En este caso,
utilizamos la mediana para una idea mas precisa del centro de la distribucion de
las puestas a lo largo de la temporada, aunque en nuestro conjunto de datos las
medias y las medianas de las fechas estan estrechamente relacionadas (R* =
78,4%, F133 = 116,28, P <0,001).

3. Fecha del inicio de puesta: el percentil 10 de las puestas que comenzaron en
ese afio. Este es un indice que se usa comunmente (p. e¢j. Moller et al. 2010;
Gullett et al. 2013) y evita los efectos potencialmente desproporcionados de las
puestas demasiado tempranas.

4. Fecha de final de puesta: el percentil 90 de todas las puestas hechas en ese aio.
Este indice es utilizado para evitar los efectos potencialmente desproporcionados

de las puestas demasiado tardias (p. ej. Meller et al. 2010; Gullett et al. 2013).
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5. Duracion de la temporada reproductora: Intervalo entre el percentil 10 y 90
de todas las puestas conocidas de ese afio (p. ej. Mgller et al. 2010; Gullett et al.
2013).

6. Numero de MEB: indice de la distribucion de todas las puestas hechas a lo largo

de la temporada. E1 MEB para cada afo se calcula a partir de la férmula:
MEB = exp(—).pilnpi)

donde pi es el numero de puestas iniciadas cada mes desde marzo hasta junio
(Macthur 1964; Wyndham 1986). Para hacer este analisis mas sensible también
consideramos periodos de 15 dias durante la temporada reproductora,
comenzando el 15 de marzo, y teniendo asi 7 “quincenas” en lugar de 4 meses.
Los resultados fueron los mismos que usando los meses enteros, asi que los de

las quincenas no se muestran en el presente estudio.

También probamos la autocorrelacion en los residuos de esos indices con los tests
de Durbin-Watson. Encontramos una ligera autocorrelacion positiva temporal, pero estos
valores variaban entre 1,51 y 2,04, por lo que no creemos que sea un factor de mayor

preocupacion para la fiabilidad de nuestros resultados.

2.7. Fecha de inicio de muda

Para cada afio consideramos que la muda comienza el primer dia que capturamos
un adulto mudando al menos una de sus plumas. Todas las aves que se han encontrado
mudando en Sagunto, y la mayoria en Quintos de Mora, fueron capturadas mientras
estaban criando una puesta tardia. Como el acontecimiento de la muda se ha evaluado
solo al capturar a las aves mientras alimentaban a los polluelos, no hemos sido capaces
de determinar la fecha del comienzo de la muda de aquellas aves que sélo hicieron una
puesta (a excepcion de 9 individuos que hicieron primeras puestas tardias en Quintos).
Dado que las aves que so6lo hicieron una puesta podrian haber comenzado a mudar antes
que el resto (Dhondt 1973; Orell y Ojanen 1980), la fecha del comienzo de muda deberia
ser practicamente valida para el subconjunto de la poblacion que hace mas de una puesta

en la misma temporada de reproduccion.
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2.8. Solapamiento de reproduccion y muda

Para estudiar la proporcion de individuos de cada poblacion para los que las etapas
de reproduccion y muda solapaban, identificamos la fecha de la puesta del primer
individuo que capturamos mudando cada afio. Consideramos que todas las parejas que
empezaron a hacer puestas (de reposicion, segundas o desconocidas; o incluso primeras
en el caso de Quintos de Mora) después de esta fecha podrian potencialmente solapar la
reproduccién y la muda ese ano. De esas parejas que potencialmente podian solapar, sélo
pudimos capturar a una fraccion de los individuos (principalmente porque algunos de los
nidos fracasaron antes de la fecha de captura o porque en algunas ocasiones los padres
consiguieron evitar las trampas; aunque también pudo haber habido razones logisticas).
Asi, para estimar el nimero de individuos que probablemente solapaban cada afio,
extrapolamos la proporcion de individuos que realmente estaban mudando de aquellos
que fueron capturados, al nimero de individuos que potencialmente podian solapar. De

esta manera, para cada afo, calculamos:

1. El nimero total de parejas reproductoras: que se corresponde al nimero de
primeras puestas.

2. El nimero total de individuos que potencialmente podrian solapar Ia
reproduccion y la muda: aquellos pertenecientes a parejas que comienzan una
puesta mas tarde que la fecha de puesta del primer individuo encontrado
mudando.

3. La proporcion de individuos, del total de la poblacion reproductora, en la que la

reproduccion y la muda probablemente solapaban.

Para el apartado relativo a las consecuencias reproductoras del solapamiento entre
reproduccion y muda, no utilizamos los datos de la poblacion de Quintos de Mora y s6lo
utilizamos los de la poblacion de Sagunto de los afos en los que habia al menos un adulto
mudando mientras criaba. Se empled el mismo criterio descrito anteriormente para
identificar la fecha del comienzo de la muda. Las aves que sélo hicieron una puesta
podrian haber comenzado a mudar antes de nuestra “fecha de comienzo de muda”
estimada, ya que esta se estim6 siempre durante las puestas tardias (Orell y Ojanen 1980;
Dhondt 1973), pero este hecho no afecta a nuestros andlisis, ya que ninguna de estas aves
solapo la muda y la reproduccion. Asi, se tom6 como punto de referencia la fecha de

inicio de puesta de la puesta tardia de la pareja en la que se encontr6 a al menos uno de
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los dos componentes mudando por primera vez en cada afio, y todas las parejas que
comenzaron a poner huevos en esta fecha o después se consideraron parejas que
potencialmente podian mudar para ese afio. Estas parejas seran llamaras “parejas tardias”

de aqui en adelante.

2.9. Analisis de datos

Fenologia

Para el apartado relativo a la fenologia, primero exploramos la existencia de
tendencias temporales en las temperaturas medias primaverales y en los indices
fenoldgicos, usando el afio como predictor, con modelos de regresion. En todos los casos
probamos el ajuste de las regresiones lineales y cuadraticas, pero las lineales se ajustaban

mejor a los datos, por lo que no mostramos las cuadréticas en el presente estudio.

También utilizamos las correlaciones de Pearson para estudiar la correlacion entre
las temperaturas mensuales, para tener una idea de como se pueden predecir las
temperaturas durante la temporada de reproduccion a partir de las de principios de

primavera.

Después de esto, investigamos los efectos de las temperaturas ambientales en la
fenologia reproductiva y, considerando las fechas de puesta en nuestra area de estudio,

modelamos:

1. la fecha media de puesta en respuesta a las temperaturas de febrero, marzo y
abril;

2. la fecha del inicio de puesta en respuesta a las temperaturas de febrero, marzo y
abril;

3. la mediana de la fecha de puesta de todas las puestas en respuesta a las
temperaturas de febrero, marzo, abril, mayo y junio;

4. la proporcion de puestas tardias sobre el numero de parejas reproductoras en
respuesta a la fecha media de puesta de las primeras puestas y a la temperatura
de abril, mayo y junio;

5. la fecha de final de puestas en respuesta a la fecha de iniciacion de puestas y a

las temperaturas de abril, mayo y junio;
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6. la duracion de la temporada reproductora en respuesta a la fecha de iniciacion de
puestas, a la fecha de final de puestas y a las temperaturas de febrero, marzo,
abril, mayo y junio;

7. el MEB en respuesta a la fecha de iniciacion de puestas, la fecha de final de

puestas y a las temperaturas de febrero, marzo, abril, mayo y junio.

También cuantificamos los parametros de distribucion de las fechas de puesta
(curtosis, asimetria y modalidad) y se examinaron sus potenciales cambios temporales

para todas las puestas. En concreto:

e Se realizo la regresion de los valores de curtosis con el afo para comprobar si
las distribuciones se volvian mas platicurticas (mas aplanadas) o leptocurticas
(mas concentradas).

e Los valores de asimetria se estandarizaron para crear valores-z dividiendo la
asimetria por su error estandar (Field 2013), y se realizé la regresion de estos
valores-z con el afio. La asimetria de una distribucion normal tiene un valor de
0; una distribucion sesgada a la derecha con una larga cola de valores mayores
que la media tiene valores > 0, y, al contrario, una distribucién sesgada a la
izquierda tiene valores < 0.

e Finalmente, para estudiar los cambios en la modalidad y comprobar si la
distribucidn se volvia mas bi- o multimodal, utilizamos el test estadistico de
unimodalidad de Hartigan (Hartigan y Hartigan 1985), con su regresion con el
afio. Una correlacion positiva indicaria una tendencia positiva hacia la bi- o

multimodalidad.

Igual que sucedia anteriormente, los modelos lineales explicaron mejor los datos

que los cuadraticos, y solo presentamos los primeros.

Efectos del evento meteorologico extremo de mayo del 2002

Para el apartado relativo a los efectos del evento meteorologico extremo de mayo
de 2002, y con el objetivo de analizar las consecuencias de este potencial EME, buscamos
diferencias significativas en los parametros reproductores de las primeras puestas (fecha
de inicio, tamafio de puesta, volumen medio de los huevos, media de la masa corporal y
tamafio del tarso de los polluelos, y éxito de eclosion, de vuelo y de reproduccion) entre

el principal afio de estudio y los afios previos y subsiguientes. Para este estudio,
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seleccionamos los datos del periodo desde el 2000 al 2004 (es decir, dos afios antes y dos

afios después de nuestro afio principal de estudio).

Utilizamos ANOVAs, seguidos de tests HSD (Honestly Significant Difference) de
Tukey post hoc cuando encontramos diferencias significativas. Todos los porcentajes
(éxito de eclosion, de vuelo y de reproduccion) fueron transformados mediante el

arcoseno de la raiz cuadrada para los andlisis (Zar 1996).

También examinamos el reclutamiento general de las aves de primer afo en la
poblacion reproductora. En condiciones normales, esperariamos que la proporcion de
reproductores de primer afo fuera similar entre afos, con desviaciones notables
ocurriendo sélo en casos de afios excepcionalmente buenos o malos. En esta comparacion,
distinguimos entre los reproductores de primer afio “locales” (aquellos que volaron de
cajas nido dentro de nuestro area de estudio) e “inmigrantes” (reproductores de primer
ano que vienen de fuera de nuestro area de estudio). Esta distincion nos permite
diferenciar entre los efectos locales y regionales. Por ejemplo, si un evento negativo sélo
impactara en nuestra poblacion local dentro de nuestro area de estudio, resultando en un
éxito de vuelo reducido, la proporcion de reproductores de primer afio en el siguiente afio
seria similar a los otros afios si mas aves se unen desde fuera (inmigrantes). Por otro lado,
si hubiera condiciones reproductoras desfavorables a escala regional, la proporcion de
reproductores de primer afio seria baja, con la proporcion de aves locales e inmigrantes

siendo similar a la proporcidn de otros afios.

Solapamiento entre reproduccion y muda

Para el apartado relativo al solapamiento entre reproduccion y muda, y con el
objetivo de explorar la variacion temporal en la proporcion de puestas de reposicion y
segundas puestas, usamos Modelos Mixtos Lineales Generalizados (GLMM, Generalized
Linear Mixed Models) ajustados con una distribucion binomial y una funcion logit (Zuur
et al. 2009) en los que la variable respuesta era un marco de datos que contenia dos
columnas: el nimero anual de parejas con y sin puestas de reposicion o segundas puestas.
Estos modelos incluian el afio como variable explicativa. El afio de estudio como variable
categorica se incluyé también como efecto aleatorio. Como los afios disponibles diferian,

se realizaron analisis separados para cada poblacion.
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El pequefio nimero de aves solapando la reproduccion y la muda en Quintos
excluyeron a esta poblacion de los analisis relativos a las caracteristicas individuales y la

probabilidad de solapamiento.

Para la poblacion de Sagunto, realizamos analisis exploratorios para determinar la
relacion potencial entre las caracteristicas individuales y el tipo de puesta y la ocurrencia
del solapamiento. Como anteriormente, utilizamos Modelos Mixtos Lineales
Generalizados (GLMM) ajustados con una distribucién binomial y una funcion logit para
comprobar el efecto del sexo (factor fijo) y el afio (covariable) en la proporcion de
individuos que solapaban reproduccién y muda cada afio. También se realizaron analisis
GLMM ajustados con una distribucion binomial (mudando vs no mudando) y la funcién
logit para evaluar la contribucion relativa de las variables relevantes (sexo, afio, y tipo de
puesta) como predictoras de la probabilidad del solapamiento entre la reproduccion y la
muda. En estos GLMM, el ano de estudio como variable categoérica también se incluyo

como efecto aleatorio.

Para estos analisis, los modelos GLMM se han ejecutado en R (R Core Team
2014) usando los paquetes Ime4 (Bates et al. 2015) para calcular estimaciones de los
términos fijos, y el paquete car (Fox y Weisberg 2011) para calcular los valores de
probabilidad de los andlisis de desviacion de los modelos sobre la base de las pruebas y?

de Wald.

Consecuencias del solapamiento entre reproduccion y muda

Para el apartado relativo a las consecuencias del solapamiento entre la
reproduccion y la muda, teniendo en cuenta la restriccion mencionada anteriormente por
la cual tomabamos como punto de referencia la fecha de inicio de puesta la de la puesta
tardia en la que se encontr6 por primera vez a al menos uno de los dos miembros de la
pareja mudando, dividimos nuestro conjunto de datos en cuatro grupos: nidos en los que
ninguno de los padres estaba solapando muda y reproduccion, nidos en los que sélo el
macho estaba solapando, nidos en los que s6lo la hembra estaba solapando y nidos en los
que ambos padres estaban solapando. So6lo incluimos las parejas en las que ambos padres

fueron capturados.

Para analizar el efecto del solapamiento sobre cada variable, usamos todas las
parejas para las cuales conociamos el valor de esa variable en particular; por esta razon,

el tamafio muestral puede variar entre andlisis. Como detallaremos en la seccion de
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Resultados, para nuestros analisis usamos 390 parejas completas para las cuales
identificamos individualmente al macho y a la hembra. De estas parejas, solo 33 parejas
se consideraron en dos (31 parejas) o tres afios (2 parejas), mientras que 322 (83%) se
consideraron s6lo una vez. Adicionalmente, 4 machos se consideraron dos veces, y 8 se
consideraron tres veces emparejados con diferentes hembras, mientras que se
consideraron 5 hembras dos veces y 7 tres veces emparejadas con diferentes machos.
Como son numeros relativamente pequenos, el potencial sesgo debido a la
pseudorreplicacion seria muy bajo, por lo que evitamos realizar analisis mas completos

(como modelos mixtos).

Con el objetivo de eliminar el efecto del afio en nuestros analisis, los valores reales
de todas las variables fueron transformados en valores-z restando la media y dividiendo
por la desviacion estandar de la variable para ese afio. Para tener estimaciones so6lidas de
estas estadisticas, eliminamos los aflos en los que menos de 16 parejas podrian haber
solapado la muda y la reproduccion. Se analizaron las diferencias en los parametros
reproductivos entre los cuatro grupos de parejas utilizando ANOVAs, seguidos de la
posterior prueba HSD de Tukey cuando el resultado era significativo. Ademas, dado que
el rendimiento reproductor tiende a disminuir a lo largo de la temporada, todos los analisis
fueron repetidos como ANCOVAs, usando los valores-z de las fechas de puesta como
covariable para distinguir los efectos potenciales del solapamiento entre la muda y la

reproduccion de los de la variacion estacional.

Cambios en la estructura de edad

Para este trabajo, s6lo consideramos los datos de recaptura de los individuos
anillados como polluelos, que representan la mayor parte de la poblacion, por medio de
las anillas metalicas con codigos alfanuméricos Unicos. Este procedimiento nos permite

determinar la edad exacta de cada individuo recapturado.

Estudiamos la dependencia de la estructura de edad de la poblacion reproductora
(individuos adultos de edad superior a un afio) de las temperaturas durante el intervalo de
tiempo entre el 2000 y el 2020 (ambos incluidos). Se represento la estructura de edad
mediante un Unico indicador numérico: la edad media de la poblacion reproductora (Liao

et al., 2016; Hoy et al., 2019; Nesterkova 2019).

Modelamos la dependencia de la edad media Y; a partir de variables de

temperatura X,/ como modelo de funcion de transferencia lineal:
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donde ¢, a, B son constantes y & es ruido blanco gaussiano. Se seleccion6 un subconjunto
de variables de temperatura (p. ¢j. coeficientes f; # 0) mediante el Criterio de Informacion
de Akaike (AIC). Las inferencias posteriores de seleccion, como los intervalos de
confianza para los coeficientes seleccionados y las pruebas diagnosticas del modelo, se
realizaron mediante un bootstrap basado en modelos. Debido a la naturaleza exploratoria
de este estudio, establecimos un umbral estandar de confianza del 95% para estas partes

del analisis.

El término autorregresivo a- Y1) en (*) representa la autocorrelacion de la edad
media, mientras que los términos lineales Pi - XV representan los efectos de las
desviaciones de la temperatura con respecto a sus valores medios, que se entienden como
pequenias perturbaciones de la estructura de edad. Las desviaciones de estos supuestos de
linealidad, asi como la ausencia de autocorrelacion en los términos de error y la
normalidad y la homocedasticidad de los términos de error (los supuestos implicitos en
(*) se probaron a posteriori). No se detectd ninguna violacion significativa de los
supuestos de modelado.

Salvo algunos analisis en los que se ha detallado otro paquete estadistico, el resto

se han realizado con IBM SPSS Statistics 25 software.
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3.1. Fenologia

Variacion de la temperatura media primaveral

En nuestra area de estudio de Sagunto, la media de las temperaturas primaverales
ha aumentado significativamente desde 1986 hasta el 2019 (Tabla 3.1.1; Figura 3.1.1).
Esto ha sido asi para los meses de marzo (+1,6°C), abril (+2,3°C), mayo (+2,5°C) y junio
(+2,8°C). La media de las temperaturas no ha aumentado de forma significativa en
febrero. Ademas, cabe sefialar que la temperatura media en mayo hacia el final del periodo
de estudio era de 19,5°C en 2019 (estimada por la regresion lineal), siendo casi tan célida

como la temperatura media de junio al comienzo del periodo de estudio (20,6°C en 1986).

Tabla 3.1.1. Resultados de las regresiones lineales sobre las tendencias de las temperaturas medias entre
1986 y 2019 entre los meses de febrero a junio. Se presentan los modelos lineales, ya que los cuadraticos

no mejoraban el ajuste en ningun caso.

Mes R? Fias P
Febrero 4,3% 1,436 0,24
Marzo 18,7% 7,337 0,011
Abril 37,5% 19,212 0,000
Mayo 33,2% 15,931 0,000
Junio 37,8% 19,445 0,000

La correlacion de Pearson reveld que la temperatura media de cada mes estaba
relacionada positivamente con la del anterior (Tabla 3.1.2). Ademas, las temperaturas
medias de junio estuvieron relacionadas con las de abril, por lo que los afnos que fueron
relativamente calidos cuando comenz6 la temporada de reproduccion también fueron

calidos hacia el final de esta.

Comienzo, final y duracion de la temporada reproductora

Para el presente apartado se han utilizado un total de 4.237 nidos. La fecha de
puesta media de las primeras puestas en el periodo de estudio (1986-2019) fue el 15 de
abril (media = 14,89, DE = 5,06, rango = 4,87-27,91, n = 34 afios). La fecha media de
puesta de las primeras puestas se ha adelantado (R? = 37,1%, F133= 18,85, P <0,001) en

10,22 dias a lo largo de los 34 afios, a una tasa media de 0,30 dias por afio (Figura 3.1.2).
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Fig. 3.1.1. Temperaturas medias de abril entre 1986 y 2019, como ejemplo del aumento de

las temperaturas a lo largo del periodo de estudio en Sagunto.

Tabla 3.1.2. Matriz de correlacion de coeficientes de Pearson aplicada a las temperaturas medias de febrero,

marzo, abril, mayo y junio durante los afios estudiados (1986-2019).

Febrero Marzo Abril Mayo Junio

Febrero 1

Marzo 0,381* 1

Abril 0,290 0,594** 1

Mayo 0,286 0,259 0,578** 1

Junio 0,132 0,239 0,507** 0,570** 1

*El coeficiente de correlacion es significativo al nivel 0,05, **El coeficiente de correlacion es significativo al nivel
0,01

Este adelanto también fue significativo cuando consideramos el percentil 10 de
las fechas de puesta (R? = 20,5%, F133= 8,25, P=0.007), pero fue un poco inferior (6,92
dias, 0,20 dias por afio). La mediana de la fecha de puesta, considerando todas las puestas
hechas a lo largo de la temporada, también mostro un adelanto significativo (R? = 36,9%,

Fi133=18,69, P <0,001) de 13,27 dias.

No encontramos, sin embargo, un cambio temporal en el final de las puestas

(percentil 90 de las fechas de puesta) (R*> = 0,1%, F133= 0,02, P = 0,90).
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Fig. 3.1.2. Las fechas medias de puesta de las primeras puestas se adelantaron en Sagunto

desde 1986 hasta 2019. Las fechas estan presentadas como “Fechas de abril” (1=1 de abril).

La fecha de puesta fue mas temprana cuando las temperaturas medias en febrero, marzo
y abril aumentaron, aunque la correlacion fue mas fuerte con las de marzo (Tabla
3.1.3(a)). Los resultados fueron practicamente los mismos al utilizar el percentil 10 de las
fechas de puesta (Tabla 3.1.3(b)). Ademas, la mediana de las fechas de puesta de todas
las puestas se adelant6 cuando las temperaturas medias de febrero, marzo, abril, mayo y
junio se incrementaron, siendo de nuevo marzo el mes que mostrd una mayor correlacion

(Tabla 3.1.3(c)).

Finalmente, la temporada reproductora terminé antes cuando la fecha de puesta
de las primeras puestas fue mas temprana (Fig. 3.1.3), y cuando las temperaturas de abril

fueron mayores. No hubo otras correlaciones significativas de las temperaturas con otros

meses (Tabla 3.1.3(d)).

En general, el 48% del total de las parejas hicieron una puesta tardia. Esta
proporcion podria ser algo menor si algunas de las puestas desconocidas fueron, de hecho,
primeras puestas. La proporcion de puestas tardias se increment6 a lo largo de los afios
(R? = 18,7%, Fi26 = 5,737, P = 0,024; Figura 3.1.4). No encontramos ningin efecto
significativo de las temperaturas de febrero, marzo, abril, mayo o junio o de las fechas

medias de puesta sobre la proporcion de puestas tardias.
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Tabla 3.1.3. Regresiones lineales para probar la relacion entre las temperaturas medias y a) fechas de puesta
medias de las primeras puestas, b) percentil 10 de las fechas de puesta, c) mediana de las fechas de puesta

de todas las puestas y d) percentil 90 de las fechas de puesta.

a) Fecha media de puesta de las primeras puestas

Temperaturas mensuales R? Fi,33 P
Febrero 28,4% 12,681 0,001
Marzo 58,2% 44,574 0,000
Abril 29,2% 13,221 0,001

b) Percentil 10 de las fechas de puesta

Temperaturas mensuales R? Fi33 P
Febrero 23,1% 9,627 0,004
Marzo 42,4% 23,533 0,000
Abril 13,4% 4,933 0,034

¢) Mediana de la fecha de puesta de todas las puestas

Temperaturas mensuales R? Fi33 P
Febrero 26,7% 11,651 0,002
Marzo 39,2% 20,594 0,000
Abril 31,4% 14,633 0,001
Mayo 26,8% 11,728 0,002
Junio 18,1% 7,086 0,012

d) Percentil 90 de la fecha de puesta

Temperaturas mensuales R? Fi33 P
Febrero 7,7% 2,677 0,112
Marzo 8,4% 2,921 0,097
Abril 13,1% 4,814 0,036
Mayo 4,0% 1,331 0,257
Junio 0,1% 0,024 0,878
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Fig. 3.1.3. La temporada reproductora de los carboneros comunes termino antes cuando
la fecha de puesta de las primeras puestas fue mas temprana. El final de la temporada
reproductora fue estimado como el percentil 90 de la distribucién de las fechas de

puesta. Las fechas estan presentadas como “Fechas de abril” (1=1 de abril).
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Fig. 3.1.4. La proporcion de parejas de carboneros que han intentado realizar una puesta

tardia se ha incrementado desde 1993 hasta 2019.
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Considerando el intervalo entre los percentiles 10 y 90 de las fechas de puesta, la
duracion de la temporada reproductora no ha cambiado en estos 34 aflos de estudio (R*>=
4,1%, Fi33= 1,374, P = 0,25). La duracion de la temporada reproductora fue mayor
cuando las temperaturas de junio fueron mayores (R*> = 18.6%, F126 = 5.697, P = 0.025)
(Figura 3.1.5). No encontramos, sin embargo, ningun efecto significativo de las
temperaturas de febrero, marzo, abril o0 mayo o de las fechas medias de puesta en la

duracioén de la temporada reproductora.
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Fig. 3.1.5. La duracion de la temporada reproductora de los carboneros (en dias) fue mayor

cuando las temperaturas de junio fueron mayores.

Distribucion temporal de las puestas

De un total de 4.237 nidos estudiados, s6lo 77 se iniciaron en marzo (1,8%)
(siendo el 24 de marzo la fecha de puesta mas temprana, en los afos 2001 y 2012),
mientras que 232 nidos se iniciaron en junio (5,5%) (siendo el 27 de junio la fecha de

puesta mas tardia).

Los valores anuales del test de unimodalidad de Hartigan no cambiaron de forma
significativa con el tiempo (R*= 0,3%, Fi33= 0,112, P = 0,74), por lo que las fechas de

puesta no se han vuelto més bimodales.

Aunque los valores de curtosis mostraron una tendencia decreciente a lo largo de

los afos, lo que indicaria que la distribucion de las puestas tenderia a ser mas platictrtica
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(es decir, mas aplanada e igualmente distribuida a lo largo de la temporada), esta

tendencia no fue significativa, (R? = 10,1%, F133= 3,602, P = 0,067; Figura 3.1.6).
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Fig. 3.1.6. La curtosis de los datos de distribucion de las puestas de carbonero a lo largo de la

temporada reproductora mostr6 una tendencia negativa desde 1986 a 2019, con una alta variacion

entre aflos, aunque no fue estadisticamente significativa. Los histogramas muestran dos afios

extremos: 1991, con el menor valor de curtosis, y 2008, con el mas alto. Para una simplificacion

visual, las puestas fueron agrupadas en periodos de 15 dias. Las fechas se presentan como fechas de

abril.

Por otra parte, la asimetria de la distribucion se increment6 a lo largo de los afios

(R?=14,8%, F133=15,571, P=0,025; Figura 3.1.7), lo cual significa que las puestas estdn
mas concentradas hacia el inicio de la temporada reproductora y que esta distribucion se

ha vuelto mas sesgada hacia la derecha.
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Fig. 3.1.7. Los valores de asimetria de la distribucion de las puestas de carbonero a lo largo de
la temporada reproductora se han incrementado significativamente desde 1986 hasta 2019. Los
histogramas muestran dos afios extremos: 1991, con el valor de asimetria mas bajo, y 2011, con

el mas alto. Para una simplificacion visual, las puestas se agruparon en periodos de 15 dias. Las

Considerando todas las puestas de cada afo, el nimero de Meses Equitativamente
Buenos (MEBs) no ha cambiado desde 1986 hasta 2019 (R?>= 1,2%, F133= 0,377, P =
0,543). El nimero de MEBs fue mayor cuando la mediana de la fecha de puesta para
todas las puestas fue mas tardia (R?> = 36,9%, F133 = 18,710, P < 0,001), cuando la
temporada reproductora termind mas tarde (R*> = 45,8%, Fi33 = 27,045, P < 0,001) y
cuando esta fue mas larga (R?= 40,8%, F133=22,034, P <0,001).

57



3. RESULTADOS

3.2. Efectos del evento meteoroldgico extremo de mayo del 2002

Temperaturas y precipitaciones de mayo

En general, las temperaturas medias diarias en 2002 (17,9 °C) no fueron
significativamente diferentes de las medias a largo plazo (1997-2007; 18,9 °C). Sin
embargo, del 2 al 8 de mayo de 2002, las temperaturas medias diarias fueron notablemente

bajas, siendo en 5 de estos 7 dias igual o inferiores al percentil 10 del periodo de estudio
(Fig. 3.2.1).
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Fig. 3.2.1. Temperaturas medias y precipitaciones totales diarias del mes de mayo en el periodo de
estudio. Los puntos representan temperaturas medias diarias, mientras que los tridngulos indican
precipitaciones totales diarias (negros para el periodo de estudio 1997-2007 y blancos para 2002). La
linea superior gris representa el percentil 90 para las temperaturas medias diarias, mientras que la linea
gris intermedia representa el percentil 10 de estas; y la inferior representa el percentil 90 de las
precipitaciones totales diarias del periodo de estudio. La caja gris sefiala la coincidencia entre el periodo

de dias frios y lluvias fuertes. Las fechas en el eje X se presentan como “fechas de abril”.

Con respecto a las precipitaciones, mayo de 2002 fue mas himedo comparado con
el periodo de estudio. Desde 1997 hasta 2007, la precipitacion media total en mayo fue
14,29 mm, mientras que en 2002 fue de 45,32 mm. Entre el 2 y el 8 de mayo registramos
un periodo de fuertes lluvias, con precipitaciones diarias en 4 de estos 7 dias iguales o

mayores al percentil 90 del periodo de estudio (Fig. 3.2.1).
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El periodo de temperaturas frias coincidio con el periodo de fuertes lluvias (Fig. 3.2.1).
Por ello, basdndonos en estos resultados, consideramos que entre el 2 y el 8 de mayo se

produjo un evento meteorolégico extremo en nuestra area de estudio en Sagunto.

Nidos activos durante el EME

De 96 puestas realizadas en 2002, 71 (73,96%) estaban activas (con huevos o
polluelos) durante al menos una parte de los 7 dias que abarco nuestro EME (Fig. 3.2.2).
Hacia la mitad del EME (dia 35, con fecha de abril, equivalente al 5 de mayo) habia 21
nidos en fase de incubacién (29,58% de los 71 activos), 43 con pollos de menos de 10

dias de edad (60,56%) y 7 con polluelos mas grandes (9,86%) (Fig. 3.2.3).

Consecuencias del EME sobre los parametros reproductores

La fecha media de puesta de las primeras puestas difirio significativamente entre
los afios de estudio (2000-2004), siendo 2001 el mas temprano y 2004 el mas tardio. La
fecha media de puesta en 2002, el afio cuando ocurrié el EME, fue significativamente
mas tardia que la de 2001 pero mas temprana que la de 2004, y no mostr6 diferencias

significativas con la de 2000 o 2003 (pruebas Tukey post-hoc) (Tabla 3.2.1).

También hubo diferencias entre afios en el tamafio de puesta de las primeras
puestas. El tamafo de puesta medio mas pequefio se registrd en 2001 y el mas grande en
2004. En 2002 el tamafo de puesta medio fue significativamente mas grande que en 2001,
pero no mostrd diferencias significativas con ninguno de los otros tres afios (pruebas

Tukey post-hoc) (Tabla 3.2.1).

El volumen medio de los huevos también mostro diferencias significativas entre
afios, siendo el mas pequeiio en 2004 y el mas grande en 2000. En 2002, el volumen
medio de los huevos fue significativamente mas pequefio que en los dos afos previos,

mientras que no difiri6 de 2003 ni de 2004 (pruebas Tukey post-hoc) (Tabla 3.2.1).

El éxito de eclosion de las primeras puestas difirio significativamente entre afios,
siendo el mas bajo en 2001 y el mas alto en 2003. Sin embargo, el éxito de eclosion en
2002 no difirié de forma significativa con ninguno de los otros cuatro afios (pruebas

Tukey post-hoc) (Tabla 3.2.1).

59



3. RESULTADOS

Fig. 3.2.2. Nidos afectados por el
EME en 2002. Cada fila en el eje
vy representa un nido diferente.
Las lineas de puntos representan
las fases de puesta y de
incubacion, mientras que las
lineas continuas ilustran la fase
de cuidado de los polluelos. Las
de color verde indican nidos
exitosos, mientras que las rojas
indican nidos fallidos. Las
puestas de reposicion  son
observables cuando una linea roja
es seguida por otra linea (verde o
roja); mientras que las segundas
puestas se identifican por lineas
tras a una verde. Las lineas grises
sefialan puestas desconocidas
(aquellas que no han podido ser
clasificadas como puestas de
reposicion ni segundas, pero que
no podian ser primeras tampoco).
La caja gris indica la ocurrencia
del EME. Las fechas en el eje x se
presentan como “fechas de abril”

(p. ¢j. 31 =1 de mayo).
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Fig. 3.2.3. Proporcion de nidos activos de las primeras puestas hacia la mitad del EME (dia 35, en
fecha de abril) y la fase en la que se encontraban cuando ocurrié este evento. Tamafo de muestra

=71 nidos.

También hubo diferencias significativas entre afios en el éxito de vuelo, siendo en
2002 el mas bajo y en 2000 el mas alto. El valor para 2002 fue significativamente mas
bajo que el resto de afios (pruebas Tukey post-hoc) (Fig. 3.2.4; Tabla 3.2.1). Con respecto
al éxito reproductor, también encontramos diferencias significativas entre afios, siendo de
nuevo el mas bajo en 2002 y el mas alto en 2000. En 2002, el éxito reproductor fue
significativamente mas bajo que el de 2000, 2001 y 2003 (pruebas Tukey post-hoc) (Tabla
3.2.1).

No encontramos diferencias significativas en el peso medio de los polluelos entre
afios (Tabla 3.2.1). La longitud media del tarso de los pollos si difirié entre afios, siendo
mas corta en 2002, pero este valor solo difiri¢ significativamente con la de 2000, que

mostrd el valor mas largo (pruebas Tukey post-hoc) (Tabla 3.2.1).

Con respecto a los afios previos y posteriores, también detectamos un incremento
en la proporcion de nidos fallidos en las primeras puestas en 2002, que resultd en un
incremento en la proporcién de puestas de reposicion de este afio (Tabla 3.2.2). Entre

estos nidos fallidos, 45 de ellos (61%) tenia polluelos con 10 dias o menos, mientras que
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el 34% estaban en fase de puesta o de incubacion y el 5% restante tenia polluelos con mas

de 10 dias de edad.

Tabla 3.2.1. Medias de los diferentes parametros reproductores entre los afios 2000 y 2004 en Sagunto. Las
diferencias entre anos se han contrastado utilizando ANOVAs de un solo factor. El éxito de eclosion, de
vuelo y reproductor fueron transformados mediante el arcoseno de la raiz cuadrada para sus analisis, pero
presentamos aqui los porcentajes para una visualizacion mas facil. Las letras que acompanan a cada valor
indican los resultados de los analisis post-hoc, mostrando con diferentes letras las medias estadisticamente

diferentes. Los valores en negrita indican diferencias estadisticamente diferentes con relacion a 2002.

Parametro
2000 2001 2002 2003 2004 F P
reproductor
Fecha media de 11,59 12,67 14,23 19,13
4,87 (B) 43,660 <0,001
puesta (A) (AC) © (D)
Tamafio de
8,19(A) 725(B) 793(A) 8,23(A) 847(A) 12,523 <0,001
puesta
Volumende los 1519,32 1518,67 1460,79 1513,70 1445,12
4,327 0,002
huevos (mm?d) (A) (A) (B,C) (A,C) (A,C)
Exito de 73,67 65,74 71,97 80,95 68,84
» 2,865 0,023
eclosion (%) (A) (B) (A,B) (A,B) (A,B)
Exito de vuelo 79,84 65,30 20,92 72,71 57,22
31,218 <0,001
(%) (A) (A) (B) (A) (A)
Exito 64,19 44,21 13,60 58,87 38,10
25,96 <0,001
reproductor (%) (A) (B) © (A,B) (B,C)
Peso de los 17,08 16,90 17,06 17,09 16,50
0,687 0,602
polluelos (g) (A) (A) (A) (A) (A)
Longitud del

19,47 19,09 19,01 19,36 19,16
tarso de los 4616 0,001
(A) (B) (B) (B) (B)

polluelos (mm)
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Fig. 3.2.4. Proporcion en el éxito de vuelo en cada afio del periodo de estudio. Las letras debajo de las
barras muestran diferencias entre los grupos, de acuerdo a las pruebas de Tukey HSD. Tamafio de

muestra = 323 parejas.

Tabla 3.2.2. Numero de parejas reproductoras, proporcion de primeras puestas fallidas y proporcion de

parejas que hacen una primera puesta y una de reposicion.

Parejas ) Primeras puestas y de
Afio Puestas fallidas (%) L
reproductoras reposicion (%)

2000 122 24,59 11,48
2001 98 40,82 28,57
2002 98 77,55 62,24
2003 72 29,17 6,94
2004 25 44,00 0,00

Supervivencia de los volantones y efectos poblacionales

En 2002, de 98 parejas reproductoras, un total de 244 pollos volaron con éxito del
nido de primeras puestas, de reposicion, segundas y desconocidas; esto es 2,39 polluelos
por pareja. Las cantidades para el resto de afios fueron 5,17 volantones por pareja en 2000,
3,92 en 2001, 5,06 en 2003 y 3,63 en 2004. Sdlo 14 pollos de los 244 volantones de 2002

(6%) fueron recapturados como individuos reproductores en la poblacion en los dos afios
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siguientes (2003 y 2004). Las cantidades correspondientes para el resto de afos fueron
4,8% en 2000; 9,4% en 2001; 2,6% en 2003; y 5,5% en 2004. Asi, la supervivencia local

en el 2002 estuvo dentro del rango de los afos previos y posteriores.

Con respecto a estos datos, en los siguientes dos afios cabe resaltar lo siguiente:
no se recapturd como individuo reproductor a ninguno de los 11 polluelos provenientes
de nidos afectados por el EME durante la fase de puesta, solo se recapturaron 6 polluelos
(12,76%) de los 47 que provenian de nidos afectados durante la fase de incubacion, s6lo
se recapturaron 4 polluelos (15,38%) de los 26 que provenian de nidos afectados cuando
tenian 10 dias de edad o menos y, por ultimo, no se recapturé ninguno de los polluelos
que provenian de nidos afectados cuando tenian mas de 10 dias de edad. Ademas de estos,
146 polluelos volaron de nidos que no fueron afectados por el EME en ninguna etapa,

pero solo se recapturaron 4 de ellos (2,74%) en los siguientes dos afios.

La proporcion de reproductores de primer afio de nuestra poblacion reproductora
en 2000 y 2001 era de alrededor del 30% (Tabla 3.2.3) Incluso en 2002, el afio en el que
ocurrido el EME estudiado aqui, el 39% de los individuos reproductores fueron
reproductores de primer afio. En un acusado contraste, la proporcion de individuos
reproductores de primer afio se redujo a solo el 12% en 2003 y también fue relativamente
baja en 2004 con un 21%. Ademas, la proporcion de individuos reproductores de primer
afio locales e inmigrantes fue similar (29-40% para los locales, 60-72% para los
inmigrantes) en 2000, 2001, 2002 y 2003. Es notable como estas proporciones se
invirtieron en 2004, donde el 67% de los individuos eran locales y so6lo el 33% eran

inmigrantes.

Tabla 3.2.3. Numero de individuos reproductores (individuos identificados por sus anillas metalicas en
cualquier puesta mientras estaban criando), proporciéon de individuos de primer afio, de individuos
inmigrantes y locales. Se marca en negrita el valor de la proporcion de individuos de primer afio en el afio

2003.

B Ne Individuos ) B Inmigrantes
Afio Primer afio (%) Locales (%)
reproductores (%)
2000 194 27,32 71,70 28,30
2001 159 36,48 62,07 37,93
2002 139 38,85 61,11 38,89
2003 126 11,90 60,00 40,00
2004 42 21,43 33,33 66,67
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En general, el nimero de parejas reproductoras se redujo drasticamente del 2000

al 2004, con un descenso muy notable entre 2003 y 2004 (Tablas 3.2.2 y 3.2.3).

3.3. Solapamiento entre reproduccion y muda

Intentos de reproduccion por pareja y afio

En Sagunto, los datos de reproduccion fueron tomados de 2.701 parejas entre 1995
y 2019. De estas, el 51% s6lo hizo una puesta, el 16% hizo una puesta de reposicion
después de una primera puesta fracasada, y el 20% hizo una segunda puesta después de
una primera puesta exitosa. El 13% de las parejas reproductoras hizo una puesta tardia,
pero no pudimos determinar si era una puesta de reposicion o una segunda puesta, por lo

que fueron clasificadas como desconocidas (Tabla 3.3.1).

Tabla 3.3.1. Numero de parejas reproductoras y proporcion de parejas que realizan so6lo una puesta, una
primera puesta y una reposicion, o una primera puesta y una segunda puesta, de 1995 a 2019 en Sagunto.
Las puestas desconocidas son aquellas que no pudieron atribuirse a ninguno de los grupos anteriores

(probablemente primeras puestas tardias o reposiciones tempranas).

) Primera y
Afio N.°de So6lo una Primera puesta y segunda pucsta Puestas
parejas puesta (%)  de reposicion (%) %) desconocidas (%)

1995 91 67,03 14,29 6,59 12,09
1996 113 76,99 22,12 0,88 0,00
1997 106 67,92 21,70 6,60 3,77
1998 97 55,67 22,68 8,25 13,40
1999 115 66,96 19,13 0,87 13,04
2000 122 72,95 11,48 4,10 11,48
2001 98 50,00 28,57 11,22 10,20
2002 98 11,22 62,24 6,12 20,41
2003 113 53,98 6,9 20,35 19,47
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2004 40 47,50 0,00 17,50 35,00
2005 25 68,00 0,00 16,00 16,00
2006 37 62,16 8,11 10,81 18,92
2007 49 30,61 34,69 18,37 16,33
2008 81 77,78 3,70 3,70 14,81
2009 75 36,00 5,33 24,00 34,67
2010 117 36,75 11,11 31,62 20,51
2011 134 61,19 8,21 20,90 9,70
2012 133 43,61 12,78 32,33 11,28
2013 134 35,82 29,10 27,61 7,46
2014 142 48,59 11,97 22,54 16,90
2015 146 58,22 15,07 21,23 5,48
2016 138 36,96 10,87 32,61 19,57
2017 163 35,58 15,95 38,65 9,82
2018 164 48,17 10,98 27,44 13,41
2019 170 50,59 4,71 35,29 9,41
TOTAL 2701 51,24 15,85 19,77 13,14

En este area de estudio no hubo ninguna tendencia temporal en el porcentaje de
puestas de reposicion (R? = 8,8%, Estimacion = -0,035 + 0,024, Z = 1,48, P = 0,14). En
contraposicion, la proporcion de parejas que hacen una segunda puesta aumentd durante
los afios de estudio (R?=76,9%, Estimacion = 0,1108 = 0,015, Z = 7,55, P<0,001) de un
1% a 32% (Figura 3.3.1).

Los datos para Quintos de Mora fueron tomados de 505 parejas desde 2006 hasta
2019. De estas, el 92% hizo s6lo una puesta, el 2% hizo una puesta de reposicion y el 5%

hizo una segunda puesta, siendo el 1% restante puestas desconocidas (Tabla 3.3.2).
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Tabla 3.3.2. Numero de parejas reproductoras y proporcion de parejas que realizan s6lo una puesta, una
primera puesta y una reposicion, o una primera puesta y una segunda puesta, de 2006 a 2019 en Quintos de
Mora. Las puestas desconocidas son aquellas que no pudieron atribuirse a ninguno de los grupos anteriores

(probablemente primeras puestas tardias o reposiciones tempranas).

Primera y
Afio N.°de Solo una Primera puesta y segunda puesta Puestas
parejas puesta (%)  de reposicion (%) %) desconocidas (%)
2006 7 100,00 0,00 0,00 0,00
2007 33 81,82 0,00 9,09 9,09
2008 40 82,50 0,00 17,50 0,00
2009 58 94,83 1,72 3,45 0,00
2010 32 96,88 3,13 0,00 0,00
2011 51 96,08 1,96 1,96 0,00
2012 72 95,83 2,78 1,39 0,00
2013 48 100,00 0,00 0,00 0,00
2014 27 96,30 3,70 0,00 0,00
2015 29 93,10 0,00 3,45 3,45
2016 25 84,00 4,00 12,00 0,00
2017 25 96,00 4,00 0,00 0,00
2018 27 96,30 0,00 3,70 0,00
2019 31 74,19 0,00 25,81 0,00
TOTAL 505 92,28 1,58 5,35 0,79

Ni el porcentaje de puestas de reposicion (R* = 12,16%, Estimaciéon = 0,108 +
0,894, Z = 0,89, P = 0,37) ni el de segundas puestas (R?= 1,28%, Estimacion = 0,038 +
0,102, 2 =0,37, P=0,70) mostraron una tendencia temporal significativa (Figura 3.3.1).
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Fig. 3.3.1. Proporcién de parejas que realizaron una segunda puesta después de una primera
puesta exitosa entre 1995 y 2019 en Sagunto (puntos negros y linea continua resultado del

GLMM) y Quintos (puntos blancos y linea discontinua resultado del GLMM).

Tendencias temporales en el solapamiento de la reproduccion y la muda

La fecha en la que capturamos al primer pajaro mudando vari6 entre el 2 y el 28
de junio en Sagunto, y entre el 15 de mayo y el 24 de junio en Quintos de Mora. No
encontramos una tendencia temporal significativa a lo largo de los afios de estudio en
ninguna de las dos poblaciones (Sagunto: R?=10,7%, F121 = 2,39, P = 0,14. Quintos: R?
=8,8%, F16=1,482, P=0,518).

Teniendo en cuenta la poblacion total cada afio, la proporcion de pajaros que se
estimd que solapaban las actividades de reproduccion y muda en Sagunto vari6 entre el
0% (en 1996, 2000 y 2004) y el 28% (en 2002), y se incremento a lo largo de los afios
para ambos sexos (Tabla 3.3.3, Figura 3.3.2). De forma global, mas machos (18%) que
hembras (7%) solaparon la reproduccion y la muda, y esta diferencia se mantuvo a lo

largo del tiempo.

En Quintos, sin embargo, no hubo diferencias entre sexos en la proporcion de
individuos que solapaban, y tampoco hubo tendencias temporales en la proporcion de
individuos que solapaban (Tabla 3.3.4). La interaccidon entre el sexo y el afio no fue

significativa en ninguna de las areas de estudio (P > 0,05).
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Tabla 3.3.3. Resultados del GLMM con distribucion binomial contrastando la tendencia temporal en la

proporcion de machos y hembras que solapan en Sagunto a lo largo de los afios de estudio (R? = 53.25%)).

Fuente Estimacion + SE z p
Intercepto -4,57024 + 0.495 9,23 <0,001
Sexo -0,569 + 0.046 12,31 < 0,001
Afio 0,134+ 0.031 4,27 < 0,001
50
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Fig. 3.3.2. Variacion en la proporcion de machos (puntos negros, linea continua resultado del

GLZ) y hembras (puntos blancos, linea discontinua resultado del GLMM) que solapan muda

y reproduccion a lo largo de los afos de estudio en Sagunto.

Tabla 3.3.4 Resultados del GLMM con distribucion binomial contrastando la tendencia temporal en la

proporcidén de machos y hembras que solapan en Quintos a lo largo de los afios de estudio (R? = 86.13%).

Fuente Estimacion £ SE z p
Intercepto -4,051 + 0,882 4,60 < 0,001
Sexo -0,204 + 0,458 0,45 0,66
Afo -0,187 + 0,145 1,29 0,20
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Caracteristicas de las aves que solapan reproduccion y muda

El nimero de aves que se encontr6 solapando en Quintos de Mora fue demasiado
pequeiio para realizar andlisis estadisticos significativos, por lo que en esta seccion s6lo
se han incluido los datos de Sagunto. De los datos incluidos, consideramos sélo aquellas
aves capturadas después de la primera ave mudando cada afio, y nos referimos a ellas

como “reproductores tardios”.

En la mayoria de los afos, el primer individuo observado mudando era un macho
(x*1=17,68, P=0,01). En consecuencia, muchos mas machos reproductores tardios (67%)
que hembras (27%) solaparon sus actividades de reproduccién y muda (Tabla 3.3.5;
Figura 3.3.3), ocurriendo esto con més frecuencia en las aves reproductoras de primer afio
que en aves mas viejas (Tabla 3.3.5; Figura 3.3.3). Sin embargo, el tipo de puesta (de
reposicion vs segunda) no afectd a la probabilidad de solapamiento de la muda (Tabla

3.3.5; Figura 3.3).
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Fig. 3.3.3. Proporcién de individuos que solapan muda y reproduccion capturados durante la
temporada reproductiva dependiendo del tipo de puesta (puesta de reposicion vs segunda puesta),
su sexo (hembra vs macho), y su edad (primer afio vs mas de un afio) a lo largo de los afos de
estudio en Sagunto. Los individuos que no mudan estan marcados con barras blancas, mientras que

los que si mudan lo estan con barras negras.
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Tabla 3.3.5. Resultados del GLMM con el solapamiento (muda vs. no muda) como variable dependiente
(distribucion binomial) y el afo, el sexo, la edad (primer afio o mayor), y el tipo de puesta (reposicion o
segunda) como variables independientes en las aves reproductoras de la poblacion de Sagunto (R? =

25.41%). El afio de estudio fue también incluido como un efecto aleatorio.

Fuente Estimacion + SE z p
Intercepto -1,760 + 0,500 3,52 < 0,001
Tipo de puesta -0,097 £ 0,101 0,96 0,34
Sexo -0,968 + 0,083 11,62 < 0,001
Edad 0,221 + 0,086 2,57 0,010
Afio 0,086 = 0,028 3,10 0,002

3.4. Consecuencias del solapamiento de la reproduccion y la

muda

Incidencia del solapamiento de la reproduccion y la muda

Para este apartado hemos utilizado s6lo los datos obtenidos de la poblacion de
Sagunto, ya que el nimero de aves que se encontrd solapando en Quintos de Mora fue
demasiado pequefio como para poder realizar andlisis estadisticos significativos. Asi,
estudiando las fechas de reproduccion e inicio de muda para cada afio especifico en la
poblacioén de Sagunto desde 1995 hasta 2019, comprobamos que los individuos de un
total de 564 parejas podrian haber solapado la reproduccion y la muda. De estas parejas,
se capturaron 390 completas mientras alimentaban a sus polluelos. En el 29,0% de estas
parejas, ninguna de las aves estaba mudando; en el 20,8% de los casos ambos padres
estaban mudando; en el 45,6% so6lo estaba mudando el macho; y s6lo en el 4,6% de los
casos era la hembra la inica que mudaba. En otras palabras, al menos un miembro de la
pareja solapaba la reproduccion y la muda en el 71% de las parejas tardias. Considerando
solo los afos en los que se capturaron al menos 16 parejas durante el periodo de posible
solapamiento entre reproduccion y muda, aquellas parejas en las que ambos miembros
solapaban la reproduccion y la muda empezaron a poner huevos mas tarde que el resto de
los grupos (ANOVA: Fi333 = 28,378; p < 0,001, y test post-hoc de comparaciones
multiples de Tukey; Figura 3.4.1).
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Fig. 3.4.1. Residuales de la fecha de puesta de las segundas puestas de las parejas que
potencialmente podian haber solapado reproduccion y muda, como una funcion del estado de
muda de los dos miembros de la pareja. Las letras sobre las barras indican diferencias entre

grupos de acuerdo con los test HSD de Tukey. Tamafio de muestra: 334 parejas.

Consecuencias reproductivas del solapamiento entre reproduccion y muda

El tamafio de puesta difirid entre los grupos, siendo mas pequefio cuando ambos
padres estaban mudando que cuando solo lo hacia el macho o ninguno de ellos; mientras
que los casos en los que solo la hembra solapaba fueron intermedios, no difiriendo de
ninguno de los otros grupos (ANOVA: F1331 = 9,042; p < 0,001; y pruebas Tukey post-
hoc). Sin embargo, estas diferencias desaparecian cuando se anadia la fecha de puesta
como covariable en el analisis (ANCOVA, grupo de muda: F3331=2,537, p =0,057; fecha
de puesta: F1331=41,130, p <0,001; Figura 3.4.2).

Los resultados para el tamafio de puesta fueron exactamente los mismos que para
el nimero de polluelos nacidos cuando se comparaban directamente los cuatro tipos de
parejas (ANOVA: F1332=15,208; p = 0,002 y pruebas Tukey post-hoc) y cuando se afiadia
la fecha de puesta como covariable (ANCOVA, grupo de muda: F3331=1,339; p=0,262;
fecha de puesta: Fi330=25,631, p <0,001).

El numero de volantones producidos era claramente inferior para las parejas en

las que ambos padres solaparon que para aquellas en las que ninguno de ellos lo hizo,
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Fig. 3.4.2. Residuales del tamafio de puesta de la segunda puesta de las parejas que
potencialmente podian haber solapado reproduccion y muda, después de eliminar los efectos
de la fecha de puesta, como una funcion del estado de muda de los dos miembros de la pareja.

Tamafio de muestra: 332 parejas.

siendo intermedio para aquellas en las que uno de los padres (ya fuera el macho o la
hembra) solaparon (ANOVA: Fi333=3,217; p = 0,023, y pruebas Tukey post-hoc). Pero,
de nuevo, las diferencias desaparecian cuando incluiamos la fecha de puesta como
covariable (ANCOVA, grupo de muda: F3331= 0,505, p = 0,679; fecha de puesta: Fi 33 =
35,570, p <0,001; Figura 3.4.3).

Finalmente, los polluelos mostraron una peor condicidon corporal si ambos padres
solapaban que si ni ninguno lo hacia, o si s6lo lo hacia el macho. La condicion corporal
era intermedia si s6lo la hembra estaba mudando mientras los atendia (ANOVA: Fi304 =
4,532, p = 0,004; y pruebas Tukey post-hoc). Pero este efecto entre grupos desaparecia
cuando incluiamos la fecha de puesta como covariable (ANCOVA, grupo de muda: F3 302

=0,792, p = 0,499; fecha de puesta: Fi302=21,799, p <0,001).
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Fig. 3.4.3. Residuales del nimero de volantones producidos en la segunda puesta por las parejas
que potencialmente podian haber solapado reproduccion y muda, después de eliminar los
efectos de la fecha de puesta, y como una funcion del estado de muda de los dos miembros de

la pareja. Tamafio de muestra: 332 parejas.

3.5. Cambios en la estructura de edad

El mejor modelo seleccionado segin AIC involucra dos variables de temperaturas: las
temperaturas minimas y maximas diarias registradas durante la pasada temporada fria (de
todos los dias desde diciembre hasta febrero) y célida (todos los dias desde julio hasta
septiembre), respectivamente. Se ha visto que la edad media tiene una fuerte correlacion
negativa, estadisticamente significativa, con ambas variables seleccionadas (Tabla 3.5.1;

Fig. 3.5.1).

También representamos de forma grafica la estructura de edad anual de la
poblacion de carbonero comun durante el periodo de estudio (Fig. 3.5.2). Los tres
primeros afios (2000-2002), se observa una distribucion anual estructurada de las clases
de edad, siendo las aves mas longevas de entre 7 y 8 afios de edad. Desde el 2003 al 2009
encontramos unas piramides de poblacion anuales desestructuradas, en las que el numero
de clases de edad disminuye, siendo los individuos mas longevos los de 2008 y 2009 con
4 anos de edad. A partir de 2009, la distribucion por edades recupera su estructura

piramidal, el nimero de clases de edad aumenta progresivamente hasta alcanzar en 2017
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una estructura de edades similar a la observada en 2002. Estas pirdmides estables

continuan hasta 2020.

Temperaturas Extremas: Estacion Fria

2000 2002 2004 2006 2008 2010 2012 2014 2016 2018 2020

Temperaturas Extremas: Estacién Calida
457

e ———————"

2000 2002 2004 2006 2008 2010 2012 2014 2016 2018 2020

Edad Promedio de la Poblacién Reproductora
3.0

2000 2002 2004 2006 2008 2010 2012 2014 2016 2018 2020

= Datos ** Prediccion

Residuos Parciales
Variables de temperatura

Estacion Calida (MAX) I Estacion Fria (MIN) |

-0.44 *

2.5 0.0 25 5.0 -2
Temperatura [°C]

Fig. 3.5.1. (Arriba) Visualizacion de las series temporales de edad media y variables de temperatura seleccionadas.
La linea negra representa los datos observados, y la linea discontinua la prediccion del modelo. (Abajo) Graficos de
residuos parciales para las variables de temperatura. Los puntos corresponden a afios diferentes, las coordenadas
horizontales son variables de temperatura y las verticales son los valores medios de edad observados con los términos

lineales de otras variables restados (incluyendo el término autorregresivo).
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Tabla 3.5.1. Estimaciones de parametros para el modelo de mejor ajuste seleccionado por AIC, siendo T'
las temperaturas para la temporada calida y T las temperaturas para las temporada fria. Los intervalos de
confianza condicionales y los valores p se obtuvieron mediante un bootstrap basado en modelos utilizando
B=104 repeticiones, de las cuales se descartaron aproximadamente 4103 porque se selecciond un modelo
diferente del AIC. Los intervalos mostrados son intervalos de confianza condicionales del 95%
(condicionales al resultado del procedimiento de seleccion de AIC). Los valores p son relativos a las
hipdtesis nulas que establecen que los valores verdaderos de los respectivos coeficientes son cero (algunos
valores p se muestran como <410-4 porque alcanzan el limite inferior posible en un bootstrap con B6103

repeticiones). Las variables ¢ y o son constantes.

Estimacion ClI

Coeficiente (95% CL) p
g (min T*) -0,12 (-0,17, -0,07) <4.10%
B (min T -0,045 (-0,068,-0,020)  1,1-10°%
c 0,60 (0,05, 0,99) 0,035
a 0,73 (0,54, 0,99) <4.10%
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Fig. 3.5.2. Estructura anual etaria de la poblacion de carbonero comun Parus major en Sagunto (Valencia), durante los 21 afios del

Edad

periodo de estudio (afios 2000-2020, ambos incluidos). Las barras negras marca la proporcion de individuos jovenes (un afio), las
blancas muestran la de individuos envejecidos (mayores de cuatro afos) y las grises los adultos de edades intermedias (2-4 afios).

Las lineas de puntos verticales para cada grafica sefialan la edad media de la poblacidn para ese afio.
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4.1. Cambio climatico y tendencia de las temperaturas

primaverales

Las tendencias en las temperaturas globales son un indicador importante de la
magnitud del cambio climatico y sus posibles impactos (EEA 2023). Las temperaturas
medias globales se han incrementado en las tltimas décadas, y la tasa de calentamiento
se estd acelerando en los ultimos afnos (IPCC 2019a). Las temperaturas primaverales no
son una excepcion: debido al calentamiento global, las temperaturas primaverales han
aumentado en todas las escalas espaciales (Visser et al. 1998; Both y Visser 2001; [PCC
2019a, 2021b). Desde la era preindustrial, hacia finales del siglo XIX, la temperatura
global de la superficie terrestre ha aumentado de forma significativa entre 1,13°Cy 1,17°C
y, desde 2015 hasta 2022, las temperaturas medias globales fueron las mas altas
registradas: en el ano 2022, la temperatura media global estaba 1,15°C por encima de los
valores preindustriales y es el octavo ano consecutivo en el que las temperaturas anuales
globales han subido por encima de 1°C en comparacion con dicha época (World
Meteorological Organization 2023). La temperatura terrestre en Europa se ha
incrementado de forma atin méas rapida en el mismo periodo, entre 2,04°C y 2,10°C (EEA
2023; IPCC 2021). En Espafia, la temperatura media de la superficie terrestre se ha
incrementado a un ritmo de 0,3°C por década desde 1960 (Vicente-Serrano y Rodriguez
2017) y el 2019 fue un afio céalido con una temperatura media de 15,9°C (un valor que
sobrepasa en 0,8°C el valor de la media anual del periodo 1981-2010). A nivel regional,
Sala et al. (2018) afirman que las temperaturas se han incrementado en casi 1°C en la
Comunidad Valenciana desde 1950 hasta 2016 (ver también Pérez et al. 2015 para un
estudio mas detallado de la parte oriental del pais). De acuerdo a estos datos de
incrementos en las temperaturas, nosotros encontramos que las temperaturas entre febrero
y junio en Sagunto han aumentado desde 1986 hasta 2019; especialmente en junio,

cuando este incremento es cercano a los 3°C.

En general, las temperaturas de un mes dado fueron predecibles a partir de las del
mes anterior, lo cual permitiria a las aves tomar decisiones apropiadas acerca de su
inversion reproductiva. Es importante recalcar que las temperaturas de junio estaban
correlacionadas con las de abril, lo cual significaria que afios relativamente calidos hacia
el comienzo de la primavera implicarian también ambientes calurosos hacia el final de la

primavera y el comienzo del verano.
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Por otro lado, este calentamiento global también afecta a los patrones
meteorologicos globales, y los eventos climaticos extremos, hasta ahora poco frecuentes,
también se han incrementado (Bodey et al. 2021, Seneviratne et al. 2021). Aunque se ha
visto que en la region Mediterranea, los fendmenos climatologicos extremos que se han
vuelto mas frecuentes en las ultimas décadas son los dias excepcionalmente calurosos y
el aumento en la frecuencia y duracion de las olas de calor (Pereira et al. 2017; Tomczyk
et al. 2017; Cherif et al. 2020; Agencia Estatal de Meteorologia 2021), nosotros nos
hemos parado a estudiar un fendmeno que se dio en 2022 en nuestra poblacion de
Sagunto, con una caida repentina de las temperaturas y un aumento drastico en la
intensidad de las precipitaciones. Asi, basandonos en la coincidencia temporal de varios
dias consecutivos con temperaturas extremadamente frias y fuertes precipitaciones entre
el 2 y el 8 de mayo del 2002, designamos este periodo como un evento meteorologico
extremo (EME). La temperatura media diaria mas baja y las precipitaciones diarias mas
fuertes registradas durante esta semana fueron 13,5 °C y 530 mm, respectivamente. Y

ambas ocurrieron el dia 7 de mayo.

4.2. Adelanto de la temporada reproductiva y su relacion con

las temperaturas ambientales

Se ha demostrado que el calentamiento global tiene multiples efectos sobre las
condiciones ambientales y la biodiversidad, y uno de los efectos més citados es el avance
de algunos eventos fenologicos en un amplio rango de plantas y animales (Gordo y Sanz
2005; Thackeray et al. 2016; Halupka et al. 2020). En el caso de las aves, uno de los
efectos més claros del cambio climatico es el avance de su periodo de reproduccion, en
especies tanto migratorias como residentes, aunque parece estar mas fijado en estas
ultimas (Both y Visser 2001; Tryjanowski et al. 2004; Both et al. 2005; Parmesan 2007,
Halupka y Halupka 2017; Hallfors et al. 2020; Halupka et al. 2020; Bates et al. 2022). En
su metaanalisis, que abarca 41 especies de aves del hemisferio norte, Parmesan (2007)
cuantificd un adelanto medio de la temporada reproductiva de 3,7 dias por década. El
carbonero comun no esta entre las especies estudiadas, pero menciona el trabajo de
McCleery y Perrins (1998), en el que se ha visto que, en Inglaterra, las fechas de inicio
de puesta no empezaron a adelantarse hasta que comenzo6 la tendencia del calentamiento

global en 1970. El panorama general da la impresion de que los paseriformes europeos
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estan adelantando de forma general su temporada reproductora en respuesta al
calentamiento global, pero esto no ocurre siempre ocurre asi: Visser et al. (2003), por
ejemplo, examinaron el efecto del aumento de la temperatura en 13 poblaciones europeas
de carbonero comun y encontraron que solo cinco de ellas habian adelantado sus fechas
de puesta. La variacion que encontraron Visser et al. (2003) en su estudio no se podia
explicar unicamente con la variacion de las temperaturas como se habia sugerido hasta
ahora, y en su lugar proponen un vinculo entre el aumento de las temperaturas y la
frecuencia de las segundas puestas. Un vinculo que ya hemos visto que se da en nuestra
poblacion de Sagunto. Nosotros hemos descubierto que la fecha media de puesta de
nuestra poblacion de carboneros en Sagunto se ha adelantado en 10,22 dias en los 34 afios
del estudio (1986-2019). Esto significa un adelanto de 3,0 dias por década, un valor algo
inferior que la media mencionada por Parmesan en su estudio de los cambios fenoldgicos

primaverales en varios taxones (2007).

Ademas, el periodo para el cual las temperaturas ambientales afectan al comienzo
de la temporada reproductiva difiere tanto entre especies como entre las poblaciones de
una misma especie (Bailey et al. 2022), por lo que vale la pena explorar qué temperaturas
especificas son relevantes para cada poblacion de aves. El adelanto en nuestra poblacion
de Sagunto estaba relacionado con las temperaturas primaverales, especialmente las de
marzo. De acuerdo con lo reportado en el presente estudio, Bailey et al. (2022) incluyeron
la poblacion de carboneros de Sagunto en su metaanalisis, concluyendo que la ventana

temporal de temperaturas relevante estaba entre mediados de febrero e inicios de abril.

4.3. Duracion de la temporada reproductora

Al estudiar la duracion de la temporada reproductora, se debe tener en cuenta que
los factores que afectan al comienzo y el final de las actividades reproductoras pueden
diferir, o que pueden actuar con diferente intensidad o en direcciones diferentes. Por
ejemplo, las tendencias de las temperaturas pueden diferir en diferentes meses (p. €j.
Moller et al. 2010), y por lo tanto tener efectos opuestos en parejas que comienzan un
intento reproductivo en diferentes momentos de la temporada (p. ej. Halupka et al. 2008).
Ademas, una disponibilidad extendida de recursos, derivada de la extension de los
periodos vegetativos (Menzel y Fabian 1999), podria promover un alargamiento de la

temporada reproductiva en ambos extremos, especialmente en especies que realizan
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multiples puestas (Najmanova & Adamik 2009; Halupka y Halupka 2017). Por el
contrario, los cambios en las condiciones ambientales podrian causar tanto un retraso en
el comienzo como un adelanto en el final de la reproduccion, acortando asi la temporada
(Jankowiak et al. 2014; Haéllfors et al. 2020). Esto es asi especialmente para especies que
solo realizan una puesta en regiones templadas (Najmanova y Adamik 2009; Gullet et al.
2013; Halupka y Halupka 2017) o especies migratorias o residentes que realizan varias
puestas en las regiones boreales (Héllfors et al. 2020). Asi, la magnitud potencial de los
cambios en la duracion de la temporada reproductora puede ser grande, pero el resultado
(alargamiento o acortamiento) no podria predecirse de forma directa con los incrementos
de las temperaturas primaverales o la duracion del periodo vegetativo, y podria variar
entre regiones, especies con diferentes estrategias migratorias y probablemente entre
poblaciones de la misma especie (véase, por ejemplo, Visser et al. 2003; Tryjanowski et

al. 2005; Hallfors et al. 2020).

En contraste con los estudios y predicciones previas, otros estudios mostraron que
la duracion de la temporada reproductiva no estaba relacionada con adelantos en las
fechas de puesta (Moller et al. 2010; Gullett et al. 2013). Sumado a esto ultimo, Halupka
y Halupka (2017), en su metaanalisis sobre cambios en la longitud de temporadas
reproductivas con 54 especies de aves del hemisferio norte (el carbonero comun entre
ellas), mostraron también que este cambio en la duracion de la temporada reproductora
estaba mas relacionado con elnimero de puestas de la especie que con el adelanto en la
fecha de puesta. Asi, para especies que pueden realizar varias puestas, la temporada
reproductora se veria alargada y permitiria a mas individuos hacer dos puestas en la
misma temporada (Halupka et al. 2008; Monroe et al. 2008; Townsend et al. 2013;
Halupka y Halupka 2017) y esto, a su vez, aumentaria el nimero de parejas involucradas
en actividades reproductivas al final de la temporada. En discrepancia con estos ultimos
estudios, Héllfors et al. (2020) no pudieron encontrar una relacion entre los cambios en
la longitud de la temporada reproductiva y el nimero de puestas, pero si encontraron una
relacion con la estrategia de migracion mediante la cual solo los residentes o los
migradores a cortas distancias (que generalmente se reproducen antes en la temporada)

mostraron una mayor contraccion de su temporada reproductiva.

En nuestro estudio en Sagunto, con una poblacion residente y que potencialmente
puede realizar mas de una puesta, y de acuerdo con Magller et al. (2010) y Gullett et al.

(2013) pero en discrepancia con otros estudios mencionados anteriormente como el de
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Halupka y Halupka (2017), la duracion de la temporada reproductiva no ha cambiado en
los 34 afios del estudio, a pesar del adelanto del comienzo de la temporada de
reproduccion, el incremento de las temperaturas primaverales e incluso el incremento en
la proporcion de parejas que intentan poner puestas tardias. Unas temperaturas mas altas
en abril implican una temporada reproductora mas temprana, pero también adelantan su
final. Como se ha mencionado anteriormente, las temperaturas de abril se relacionaban
positivamente con las de junio, asi que una primavera calida generalmente implica un
verano caluroso, y las aves parecen evitar criar cuando las temperaturas ambientales son
demasiado altas. Asi, el incremento observado en la longitud de la temporada
reproductiva cuando las temperaturas de junio eran mayores debe estar causado
principalmente por un inicio de la temporada mas temprano y no por un alargamiento del

final.

4.4. Distribucion de las puestas en la temporada reproductora

Considerar solo el intervalo de dias en los que se hacen las puestas ignora por
completo la distribucion de estas en este intervalo, algo que tiene una importancia
fundamental en los procesos evolutivos (Meller et al. 2010; Goodenough et al. 2011).
Con frecuencia se ha asumido que los cambios en la duraciéon de la temporada
reproductiva no alteran la distribucion de las puestas en esta, pero Gullett et al. (2013)
mostraron que esto no tiene por qué ser asi. Demostraron que, teéricamente, podrian
surgir resultados diferentes a partir de avances similares, e incluso que la distribucion de
puestas a lo largo de la temporada podria cambiar sin cambiar la fecha media de puesta

(Fig. 4.1).

Aunque algunos autores han considerado algunas medidas en la distribucion de
puestas, ademas de las medias, en sus andlisis (p. €]. asimetria o curtosis) (Laaksonen et
al. 2006; Goodenough et al. 2011), estos so6lo han tomado en cuenta las primeras puestas.
Incluso para especies similares de la misma area de estudio y los mismos afios,
Goodenough et al. (2011) mostraron que la asimetria de la distribucion de las puestas se
incrementd con los afios en los carboneros comunes, lo cual significaba que las puestas
estaban mas concentradas en las fases mas tempranas de la temporada, mientras que no
cambié para los herrerillos comunes Cyanistes caeruleus. Comparando estas dos

especies, Goodenough et al. (2011) mostré que los cambios en el comienzo y el final de
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la temporada reproductiva, y la distribucion de las puestas en esta, pueden variar

independientemente

Fig. 4.1. La linea negra muestra las distribuciones
hipotéticas de las fechas de puesta de la poblacion antes
del cambio climatico, mientras que la punteada muestra
dichas distribuciones después de este evento. Asi, se

muestran los cambios resultantes en la fecha de puesta.

= Son posibles numerosas respuestas. Este subconjunto
ilustra el problema de utilizar la fecha media de
reproduccion de una poblacion como indicador
fenologico de las respuestas de una especie al cambio
climatico. La fecha media de reproducciéon puede

adelantarse cuando las poblaciones (A) comienzan y

terminan antes el periodo de reproduccion o (B)

(C)

comienzan al mismo tiempo, pero terminan antes. La

fecha media de reproduccion también puede (C) no

NUmero de nidos

mostrar ningin avance cuando la reproduccion
comienza antes pero continua durante mas tiempo, y

(D) exhibir cambios que no estén relacionados con el

cambio climatico, como una fecha media de

reproduccion posterior debido al aumento de las tasas
de depredacidon que aumentan la proporcion de puestas

de reposicion. Figura adaptada de Gullett et al. 2013.

Fecha de puesta

Hasta donde sabemos, presentamos aqui el primer estudio que considera todos los
intentos de reproduccidn para una especie de ave durante la temporada para describir la
distribucion estacional de las puestas y su variaciéon anual con las temperaturas
ambientales. El resultado principal es que, a pesar de que la longitud de la temporada
reproductiva no ha cambiado de forma significativa, hemos visto que la asimetria de la
distribucion de las puestas se ha incrementado en los 34 afios del estudio y estas se han
concentrado mas hacia el inicio de la temporada reproductora. Estos resultados, junto con
la falta de variacion en la curtosis, concuerdan con los presentados por Goodenough et al.

(2011) para esta especie, aunque ellos consideraban sélo las primeras puestas.
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4.5. Antes del EME: Fecha de puesta, tamano de puesta y

volumen de huevos

La fecha de puesta y el tamafio de puesta en los carboneros estan influenciados
principalmente por la disponibilidad de presas y las temperaturas previas al inicio de la
puesta (Perrins y McCleery 1989). El acontecimiento de un EME con temperaturas frias
o nieve durante las fases mas tempranas de la reproduccion, podria llevar a un retraso en
la fechas medias de puesta (p. ej. Martin y Wiebe 2004; Gladalski et al. 2014). Con
respecto al tamfio de puesta, sin embargo, en el tnico estudio del que tenemos constancia
que relaciona un tiempo meteorologico extremo (dias de lluvias fuertes o de calor o frio

extremo) con esta variable (Marrot et al. 2017) no se encontrd ningun efecto significativo.

Por otro lado, el volumen de los huevos se determina durante el periodo de puesta.
Muchos estudios han identificado multiples factores que podrian afectar al volumen de
los huevos, incluyendo la condicion fisiologica y corporal de las hembras, la calidad del
territorio, la abundancia de presas y las condiciones ambientales (Banbura et al. 2010;
Banbura et al. 2018; Golawski y Mitrus 2018). Pero ninguno de los estudios previos

parecen haber estudiado el efecto de un EME sobre el volumen de los huevos puestos.

El EME detectado en 2002 ocurrié después de la finalizacion de todas las primeras
puestas que no fracasaron (ya fuera debido a abandono o depredacion) antes de ser
completadas. En consecuencia, en principio no esperariamos que la fecha media de
puesta, el tamafio medio de puesta, o el volumen medio de los huevos que se hubieran
visto afectados por las condiciones ambientales adversas durante este periodo. Y, de
acuerdo con esto, los tres parametros variaron entre anos, pero sus valores para 2002 no
fueron consistentemente peores que los de afios previos o subsiguientes. Esto se ajusta a
nuestra hipdtesis de que los parametros reproductores determinados antes del EME
estuvieron, por lo general, dentro del rango de valores observados en afios previos o

subsiguientes.
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4.6. Efectos del EME sobre el éxito de eclosion y el crecimiento

de los polluelos

La incubacion es energéticamente costosa, y este coste puede variar dependiendo
de las caracteristicas ambientales e individuales (Reid et al. 2002). Las hembras deben
evitar que los huevos se congelen o se sobrecalienten, ya que un cambio abrupto en las
condiciones ambientales durante la incubaciéon puede afectar al desarrollo de los
embriones y, de esta manera, al éxito reproductor (Deeming 2002). La compleja relacion
entre la temperatura y el comportamiento de incubacion puede covariar e interactuar con
otras limitaciones, como la condicion corporal de la hembra. Las condiciones
meteoroldgicas pueden alterar el comportamiento de incubaciéon de una hembra, y las
condiciones meteoroldgicas adversas (como las temperaturas frias y las precipitaciones)
pueden forzarlas a las hembras a acortar las sesiones de incubacion y los descansos para
realizar salidas mas cortas en busqueda de comida o para llevar a cabo mas actividades
de autocuidado. Esto se debe a que necesitan mas energia para lidiar con las bajas
temperaturas y a que los insectos pueden ser mas dificiles de encontrar bajo estas
condiciones inadecuadas (Frampton et al. 2000; Arlettaz et al. 2010; Coe et al. 2015;
Marasco y Spencer 2015). Aunque las hembras tienen alguna habilidad para resistir las
temperaturas bajas ambientales, evitando efectos negativos para los embriones (Alvarez
y Barba 2014b, Vaugoyeau et al. 2017), las ausencias prolongadas del nido podrian atin
asi afectar a la supervivencia de los embriones y, en consecuencia, disminuir el éxito de
eclosion. Sin embargo, el éxito de eclosion en nuestra poblacion de carboneros estudiada
en 2002 no difirié de ninguno de los otros cuatro afos. De alguna manera, las hembras
afectadas por el EME durante la fase de incubacion fueron capaces de compensar estas

condiciones meteorologicas adversas, evitando pasar el coste a sus huevos.

Después de la eclosion, varios estudios han mostrado que, durante las fuertes
precipitaciones y cuando las temperaturas ambientales son mas bajas, las hembras tienden
a pasar mas tiempo dentro del nido, particularmente durante los primeros siete dias de la
fase de cuidado de polluelos. En consecuencia, disminuyen sus tasas de alimentacion para
pasar mas tiempo cuidandolos (Radford et al. 2001; Deeming 2002, Alvarez y Barba
2014b). Los polluelos mas jovenes son mas susceptibles a las fluctuaciones en las
temperaturas y las precipitaciones, posiblemente debido a su incapacidad para

termorregular, debido a que sus plumas aun no se han desarrollado completamente.
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Dependen del calor proporcionado por la hembra durante este periodo. Ademas, los pollos
pueden no verse alimentados adecuadamente, o puede que ain muestren altas demandas
de comida a pesar del frecuente cuidado (Marques-Santos y Dingemanse 2020). A medida
que las condiciones meteorologicas adversas afectan negativamente a la tasa de
alimentacion (especialmente durante los dias frios y lluviosos), la supervivencia de los
polluelos se puede ver comprometida y, en consecuencia, el rendimiento reproductor se
veria afectado negativamente (Dawson y Bortolotti 2000; Arlettaz et al. 2010; Tobolka et
al. 2015). De forma similar, las condiciones extremas pueden causar una reduccion en la
disponibilidad de presas, especialmente importantes en las aves insectivoras como los
carboneros comunes durante su temporada reproductora (van Noordwijk et al. 1995;
Wilkin et al. 2009; Arlettaz et al. 2010). En conjunto, estas circunstancias pueden reducir
la energia disponible para el correcto desarrollo y crecimiento de los pollos (Oberg et al.
2015). Sin embargo, nosotros no observamos un efecto significativo en el peso de los
polluelos, ya que no hubo diferencias en comparacion con otros afios, y apenas en la
longitud del tarso, que solo fue mas pequefio en 2002 que en 2000. En consecuencia,
concluimos que los polluelos que se las arreglaron para sobrevivir hasta volar del nido
consiguieron las condiciones normales como volantones con respecto a la poblacion, a

pesar del EME.

4.7. Efectos del EME sobre el éxito reproductor

Aunque no se refieren a eventos extremos, muchos estudios han comprobado que
las condiciones ambientales desfavorables durante la temporada reproductora estan
relacionadas con un mayor indice de fracaso de la puesta y una menor produccion de
polluelos (Eeva et al. 2002; Rodriguez y Bustamante 2003; Arlettaz et al. 2010; Oberg et
al. 2015). Tanto el estudio de Arlettaz et al. (2010) con abubillas comunes (Upupa epops)
como el de Oberg et al. (2015) con collalbas grises (Oenanthe oenanthe) mostraron que
las lluvias fuertes y/o las bajas temperaturas durante el periodo de cuidado de polluelos
afectaban negativamente a la supervivencia de estos ultimos. Por otra parte, Rodriguez y
Bustamante (2003) mostraron que las condiciones de lluvia durante el periodo de cuidado
de polluelos causaban una proporcion alta de fracasos de nidos en los cernicalos primilla

(Falco naumanni).
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De acuerdo con esto, observamos ambos efectos en nuestra poblacion debido a la
ocurrencia de un evento meteorologico extremo (EME). En primer lugar, hubo una
proporcion relativamente alta de nidos que fracasaron por completo, la mayoria de ellos
con pollos que tenian 10 dias o menos de edad. Esto, en consecuencia, resultdé en una
proporcidn alta de parejas que realizo puestas de reposicion en el mismo afo. En segundo
lugar, en los nidos exitosos, la proporcion de polluelos que conseguian volar con éxito
del nido fue relativamente menor que en los afios previos y subsiguientes. Nuestra
poblacion cria en el este de Espafia, donde el clima mediterraneo es predominante y la
variabilidad climatica es escasa. Es probable que nuestra poblacion no esté acostumbrada
a enfrentarse a condiciones ambientales extremas e impredecibles y, tal y como se observo
en las poblaciones meridionales en el estudio de Eeva et al. (2002), podria ser mas
vulnerable a estas condiciones extremas. Nuestros resultados indican que el cuidado
parental fue insuficiente para garantizar la supervivencia de los polluelos, probablemente
debido a unos mayores requerimientos de calor y de comida bajo estas condiciones

climaticas, especialmente para los polluelos méas pequefios.

4.8. Aios después del EME

Resumiendo los efectos negativos en el rendimiento reproductor, el afio 2002
estuvo caracterizado por un alto nimero de nidos fracasados y una baja produccion de
volantones en los que si tuvieron éxito. Aunque las parejas cuyas primeras puestas
fracasaron hicieron muchas mas puestas de reposicion de lo normal, el éxito reproductor
de estas puestas tardias es tipicamente bajo. Entonces, el efecto general fue un numero
relativamente bajo de volantones producido por pareja reproductora en comparacion con
el resto de los afios estudiados. La supervivencia después de volar del nido, estimada
como el porcentaje de volantones reclutado en la poblacion reproductora en los siguientes
dos afios, no estuvo fuera del rango de los afios previos y subsiguientes, por lo que las
condiciones ambientales fuera de la temporada reproductora no parecen haber sido
excepcionalmente estresantes. Aunque las consecuencias poblacionales de los eventos
climatoldgicos extremos son intrinsicamente dificiles de estudiar, al menos unos pocos
estudios han intentado hacerlo con respecto a inundaciones catastroficas. Asi, van de Pol
et al. (2010) mostraron que las inundaciones catastroficas redujeron la produccion

reproductora por debajo de los niveles poblacionales estables en los ostreros euroasiaticos
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(Haematopus ostralegus). Tryjanowski et al. (2009) también documentaron que un evento
de inundacion extrema caus6 una pérdida masiva de polluelos de cigiiefia blanca (Ciconia
ciconia), lo cual tuvo una consecuencia menor pero a largo plazo en las dinamicas
poblacionales. Sin embargo, no hemos encontrado estudios que relacionaran periodos de
calor o frio con las dinamicas poblacionales en aves. En nuestro caso, el bajo numero de
volantones producidos en 2002 tuvo un impacto claro en el tamafno de la poblacion
reproductora del afio siguiente. Mostramos que este fue, como minimo, un efecto
regional; ya que la proporcion de individuos de primer afio, tanto locales como
inmigrantes, fue similar a la de otros afios, lo cual significo que el bajo niumero de

reclutamientos no fue especifico de nuestra poblacion de estudio.

4.9. Variacion en la proporcion de segundas puestas

Como hemos discutido anteriormente, el panorama general da la impresion de que
los paseriformes europeos estan adelantando su temporada reproductora en respuesta al
calentamiento global, lo que supuestamente alargaria dicha temporada y promoveria a

mas parejas a intentar hacer una segunda puesta.

Sin embargo, esta cadena de eventos no siempre ocurre asi. Tal y como hemos
visto anteriormente en el estudio de Visser et al. (2003), s6lo cinco poblaciones de
carboneros comunes de las 13 estudiadas habian adelantado sus fechas de puesta. En
segundo lugar, un adelanto del inicio de puesta no implica necesariamente una temporada
de reproduccion mas larga (Moller et al. 2010; Gullett et al. 2013) y, ademas, la variacion
en la duracion de la temporada reproductora puede deberse a otros factores
independientes de los cambios en las fechas medias de puesta, como puede ser la facultad
de una poblacion para hacer una o mas puestas (Halupka y Halupka 2017). Hallfors et al.
(2020) no pudieron encontrar una relacién entre los cambios en la longitud de la
temporada reproductora y el numero de puestas. Es mas, tres estudios que exploran las
tendencias temporales en la proporcion de carboneros comunes que presentan puestas
dobles en varias poblaciones europeas mostraron una disminucion de estas en los Gltimos

afos (Visser et al. 2003; Husby et al. 2009; Matthysen et al. 2011).

Sin embargo, en absoluto contraste con los estudios anteriores con carboneros

comunes, y pese a que la duracion de la temporada reproductora no ha variado a lo largo
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del tiempo, la proporcion de parejas que hace una segunda puesta en Sagunto aumento de
un 1% a un 32% en un periodo de 25 afios. Aunque se ha citado un aumento de segundas
puestas para otras especies (Monroe et al. 2008; Townsend et al. 2013) es, hasta donde
sabemos, la primera vez que se ha encontrado para los carboneros comunes. La poblacion
de Quintos de Mora mostré un comportamiento intermedio, sin una tendencia
significativa en la proporcidon de parejas que hacen segundas puestas a lo largo de los
afios. Para clasificar una especie como de una o varias puestas, Halupka y Halupka (2017)
consideraron a las especies de varias puestas como aquellas en las que (al menos en
algunas poblaciones), mas del 30% de los individuos hacian mas de una puesta. Si
aplicamos este criterio al nivel de poblacion, nuestra poblacion en Sagunto encajaria en
la categoria de varias puestas, mientras que la de Quintos encajaria en la categoria de una
puesta. La frecuencia de segundas puestas es generalmente baja en los carboneros (Cramp
y Perrins 1993) y es probable que cambie con las condiciones ambientales (Husby et al.
2009; Reed et al. 2013; Senécal et al. 2021). Siguiendo los resultados de Halupka y
Halupka (2017), se esperaria que la temporada de reproduccion se alargara en Sagunto,
con mas parejas pudiendo hacer dos puestas. Las condiciones climéticas mas suaves junto
a la costa permitirian a las aves retrasar su muda para evitar el solapamiento. Sin embargo,
ya hemos visto que no es asi (no se ha alargado la temporada, ni se ha retrasado la muda).
En contraste, se esperaria que la temporada reproductora en Quintos se acortara, causando
una disminucién (o al menos no promoviendo el aumento) de las segundas puestas, como
ocurre en las poblaciones centroeuropeas (Visser et al. 2003; Husby et al. 2009). Para
explicar la reduccion de las segundas puestas en varias poblaciones europeas, Visser et
al. (2003) sugirieron que, como el desarrollo de las orugas se acelera con el aumento de
las temperaturas ambientales, la comida para los polluelos es mas escasa al final de la
temporada reproductora en los afos célidos, por lo que el valor reproductivo de las
segundas puestas disminuye. Al menos algunas poblaciones mediterraneas de carboneros
comunes no dependen tanto de un Unico pico de orugas para alimentar a sus polluelos
(Barba y Gil-Delgado 1990b; Blondel et al. 1991; Pagani-Nuiez et al. 2011), por lo que
la restriccion de comida hacia el final de la temporada puede no ser un problema para la
reproduccion tardia. Sabemos que nuestra poblacién de Sagunto alimenta a los polluelos
principalmente con polillas, y usan orugas sélo para las puestas mas tempranas (Barba y
Gil-Delgado 1990b; Barba et al. 1996). Alimentandose de especies de polillas se evita la
dependencia de un solo pico de comida y probablemente proporciona condiciones

aceptables para una reproduccion tardia en la temporada (Barba et al. 1994; 2004). El

89



4. DISCUSION

escenario en Quintos de Mora es, probablemente, mas similar a otras poblaciones en el
centro y norte de Europa, con padres que dependen mas de un pico relativamente corto
de orugas para alimentar a sus polluelos (el 80% de la dieta de los polluelos segun Garcia-

Navas et al. 2013).

Mereceria la pena estudiar en detalle el papel que juega la alimentacion en el caso
de la poblacion de Sagunto, ya que los datos disponibles son relativamente antiguos y la

fenologia de las orugas y las polillas podria haber cambiado.

4.10. El momento de la muda y solapamiento

Los carboneros comunes adultos realizan una muda completa una vez al afo,
comenzando entre principios de mayo y finales de junio en diferentes poblaciones
europeas (Flegg y Cox 1969; Orell y Ojanen 1980; Dhondt 1981). Aunque esta
generalmente comienza después de que los pollos hayan volado del nido, algunos autores
han confirmado el inicio de la muda mientras estaban criando segundas puestas o incluso
cuando aun estaban alimentando a los polluelos de las primeras puestas (especialmente
en machos) (Flegg y Cox 1969; Orell y Ojanen 1980; Dhondt 1981). Salvo alguna
excepcion encontrada en Quintos de Mora, los datos encontrados en esta poblacion y la
de Sagunto coinciden en que las aves que se encontraron solapando estaban atendiendo a
los polluelos de las segundas puestas, pero debe tenerse en cuenta que los pajaros que
solo realizan una puesta no fueron capturados después de esta, por lo que pudieron haber
empezado a mudar antes que los pajaros que si hicieron una segunda puesta (Orell y
Ojanen 1980; Dhondt 1973) pero han pasado desapercibidos. En Sagunto no se captur6d
ningun individuo mudando mientras alimentaba a los polluelos de su primera puesta, pero
en Quintos de Mora si se encontraron algunos individuos mudando mientras criaban a los

polluelos de sus primeras puestas.

Algunos estudios han citado un adelanto de la fecha de muda relacionado con el
calentamiento global en diferentes especies (Helm et al. 2019; Kiat et al. 2019; Nadal et
al. 2021). Hasta donde sabemos, este adelanto en la fecha de muda no se ha dado en
poblaciones europeas de carboneros comunes. En nuestras areas de estudio, no
encontramos ninguna tendencia consistente en el inicio de la muda a lo largo de los afios,

aunque debemos tener en cuenta que s6lo tenemos datos de péjaros reproductores tardios.
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Las poblaciones de carboneros comunes en general, y las dos estudiadas en esta
tesis, son residentes, por lo que la presion de migracion no es un factor potencial del que
dependan las fechas de muda. Una estrategia potencial para aquellas parejas que intentan
dos puestas seria retrasar las fechas de muda para asi evitar o minimizar el solapamiento
entre la reproduccion y la muda. Esto deberia haberse notado especialmente en la
poblacion de Sagunto, donde muchas mas parejas estan ahora realizando segundas
puestas. Sin embargo, los veranos secos y calurosos de la region mediterraneo podrian
ser un importante factor limitante para desarrollar actividades energéticamente
demandantes en esas fechas (Dhondt 1981; Hemborg et al. 2001). Por ejemplo, el estrés
por calor podria reducir la respuesta inmune e interferir con el compromiso entre muda e
inmunidad limitando los retrasos estacionales en la muda (Moreno et al. 2001; Moreno
2004). Asti, en Sagunto, el continuo incremento de la proporcion de parejas que hace dos
puestas y que finalizan su actividad reproductora mas tarde en la temporada, junto al
mantenimiento de las fechas de muda, hacen que el incremento de individuos que solapan
reproduccion y muda sea inevitable en el tiempo. Hemos mostrado que la proporcion de
individuos que presentan solapamiento entre reproducciéon y muda ha aumentado con los
afios, de un 1% al 23% para los machos y un 0% a un 14% para las hembras. El continuo
incremento de los individuos que siguen esta estrategia en la poblacion de Sagunto sugiere
que los beneficios de criar dos puestas por afio compensan los potenciales costes de

solapamiento.

4.11. Caracteristicas de los pajaros que muestran solapamiento

Esta seccion concierne solo a la poblacion de carboneros de Sagunto, donde el
tamafio de muestra era lo suficientemente grande como para llevar a cabo los analisis
estadisticos adecuados. De acuerdo con estudios previos de varias especies de
paseriformes (Flegg y Cox 1969; Orell y Ojanen 1980; Tiainen 1981; Ojanen y Orell
1982; Moreno y Carlson 1989; Hemborg y Merild 1998; Hemborg y Lundberg 1998;
Hemborg 1999; Hemborg et al. 2001; Jenni y Winkler 2020; Solis et al. 2021),
observamos que los machos comenzaban a mudar antes, y que el solapamiento era mas
comun en estos que en las hembras. Algunos autores han sugerido que los machos
“necesitan” empezar a mudar antes que las hembras, ya sea porque tardan mas tiempo en

completarla (p. ej. Hemborg 1999), o porque necesitan terminarla antes para asi ser
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capaces de destinar esa energia a la defensa del territorio en otofio (Dhondt 1973). El
coste relativo del solapamiento es otra razon potencial para estas diferencias entre sexos.
Por ejemplo, Hahn et al. (1992) comprobaron que los machos invierten menos energia en
la reproduccion que las hembras (Westneat y Sherman 1993; Queller 1997), asi que
pueden permitirse distribuir la energia en las actividades de reproduccion y la muda de
forma simultdnea. Hemborg (1998) también sugiri6 que las hembras podrian tener
mayores costes de eficacia bioldgica que los machos ante un solapamiento de muda y
reproduccion; y, siguiendo esta linea de pensamiento, Jenni y Winkler (2020) afirmaron
que las hembras tienen la energia mas limitada durante las primeras fases de la
reproduccion, ya que pasan mucho mas tiempo incubando o cuidando de los polluelos.
Finalmente, las hembras podrian estar mas constrefiidas que los machos a la hora de
solapar por razones fisiologicas. En este sentido, Miller (1961) y King (1973) sugirieron

que la actividad gonadal retrasa la muda especialmente en las hembras.

Siikamaéki et al. (1994) y Hemborg et al. (2001) encontraron que los papamoscas
cerrojillos (Ficedula hypoleuca) de primer afio de varias poblaciones europeas solapaban
mas a menudo que los adultos. De acuerdo con estas diferencias de edad en los
papamoscas cerrojillos, los carboneros de primer afio (tanto hembras como machos) en
Sagunto solapaban con més frecuencia que los pajaros mas viejos. Siikdmaki et al. (1994)
sugirieron que la condicion del plumaje podria ser inferior en los individuos de primer
afio, y por eso podrian necesitar empezar a mudar antes que las aves mas viejas, y como
los individuos de primer afio empezaban a criar mas tarde, el solapamiento era mas
probable. Aunque los propios Siikdmaki et al. (1994) consideraron que estas
explicaciones eran poco probables, Morales et al. (2007) encontraron que una muda
temprana aumenta las probabilidades de supervivencia. Quizéas debido a esta razon, los
péjaros jovenes (que tienen mayores expectativas de supervivencia), podrian tender a
priorizar la muda por encima de la inversion reproductiva. Igual que con las diferencias
entre sexos, las asimetrias en los costes relativos, las diferencias hormonales, o incluso la
falta de experiencia podrian estar detrds de estos “efectos de edad” y es evidente que se
necesita mas investigacion al respecto. Cabe sefialar también que sélo dos especies, y
unas pocas poblaciones, apoyan esta conclusion. Y que las diferencias entre las clases de

edad no se encuentran siempre (Sanz 1999; Morales et al. 2007).

Las puestas de reposicion se pueden poner en cualquier momento después del

fracaso de una primera puesta, mientras que las segundas puestas se ponen después de
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que una primera nidada vuele. Por esta razon, las segundas puestas normalmente
empiezan mas tarde que las de reposicion. Ademas, las aves que ponen segundas puestas
han hecho un esfuerzo mayor previo que aquellas que ponen puestas de reposicion, ya
que las primeras han criado a su primera nidada hasta la independencia, mientras que el
esfuerzo de las otras puede haber terminado en cualquier momento entre la puesta de
huevos y el momento de abandonar el nido. Atn asi, no encontramos diferencias en la
propension a solapar muda y reproduccion entre los pajaros de acuerdo con el tipo de su
segundo intento de reproduccion. De esta manera, otros factores (como la fecha, el estado
fisiologico actual de los pajaros y/o su sexo y edad) podrian regir la propension a solapar
las actividades de muda y reproduccién. No tenemos conocimiento de ningun estudio
previo que se ocupe de este aspecto en el problema del solapamiento entre muda y

reproduccion.

En resumen, observamos que el sexo y la edad (pero no el tipo de puesta)
contribuyen a explicar la variabilidad en la probabilidad de solapamiento entre los
individuos de nuestra poblacion. Esta probabilidad fue mayor para machos e individuos
de primer afo. Estos resultados son consistentes con nuestras hipotesis iniciales, con
respecto a las diferencias sexuales y relacionadas con la edad en el solapamiento entre

muda y reproduccion.

Con el escenario actual del calentamiento global, podemos esperar un incremento
en la proporcion de parejas que intentar hacer segundas puestas, y del mismo modo un
incremento en la proporcion de individuos (incluidas las hembras) que solaparan la muda
y la reproduccion en un futuro proximo en la poblacion de Sagunto, lo cual contrasta
fuertemente con otras poblaciones europeas, incluida la de Quintos de Mora (estudiada
aqui). El reto actual es comprobar si este incremento en la proporcion de individuos
solapando dos actividades energéticamente costosas (como la muda y la reproduccion)
tiene consecuencias en el rendimiento reproductivo y en la supervivencia de los adultos

y sus pollos.
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4.12. Consecuencias del solapamiento de la reproduccion y la

muda

Como ya se ha comentado anteriormente, los machos tienden a iniciar la muda
antes que las hembras y se ha visto que el solapamiento entre reproduccion y muda en
estos es mas frecuente (Flegg y Cox 1969; Orell y Ojanen 1980; Tiainen 1981; Ojanen y
Orell 1982; Moreno y Carlson 1989; Hemborg y Merild 1998; Hemborg y Lundberg 1998;
Hemborg 1999; Hemborg et al. 2001; Jenni y Winkler 2020; Solis et al. 2021). Siguiendo
con esta afirmacion, en nuestra poblacion de Sagunto, en las 390 parejas muestreadas,
259 (66%) machos estaba solapando reproduccion y muda, mientras que s6lo 99 (25%)
hembras lo hicieron. Esto debe considerarse como una figura conservativa, ya que los
padres fueron atrapados cuando los polluelos tenian entre 10 y 12 dias de edad, por lo que
los individuos que empezaron a mudar durante la segunda mitad del periodo de estancia

de los pollos en el nido no fueron detectados.

Una diferencia importante de nuestro estudio con los estudios observacionales
anteriores es que los carboneros comunes que estan en Sagunto son residentes; es decir,
no sufren la presion de mudar antes o mas rapido para migrar. Previamente hemos
mostrado que, en la poblacion estudiada, el incremento de las parejas que hacen dos
puestas (probablemente debido al reciente incremento de la temperatura ambiental)
también ha incrementado el nimero de parejas que solapaban la reproduccion y la muda.
Como se ha presentado anteriormente, los resultados de los estudios tanto observacionales
como experimentales, nos llevaron a esperar un coste reproductivo de ese solapamiento
de dos actividades energéticamente demandantes. Nuestro principal objetivo en este
estudio fue probar esta expectativa. De hecho encontramos que las parejas que solapaban
mostraban un peor rendimiento reproductivo que las que no lo hacian, con puntuaciones
generalmente intermedias para las parejas en las que s6lo un miembro de la pareja
solapaba. Sin embargo, este rendimiento reducido esta mayormente explicado por la
tendencia decreciente estacional. Como el solapamiento entre la reproduccion y la muda
era mas frecuente a medida que la estacion avanzaba, las parejas tardias solapaban de
manera mas frecuente y mostraban un rendimiento reproductivo reducido, pero no hubo
un coste observable adicional del solapamiento de la reproducciéon y la muda. Con lo cual
solo podemos concluir, a partir de los datos disponibles, que los individuos solapaban

reproduccion y muda si podian permitirse hacerlo sin imponer costes adicionales a su
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descendencia actual. Como se ha destacado anteriormente, los padres fueron capturados
y se evaluo su estado de muda cuando sus polluelos tenian entre 10 y 12 dias de edad.
Considerando 7 dias para poner los huevos, 13 dias para la incubacion y 10 dias de
periodo de cuidado de pollos hasta la captura de los padres, esto significa que el estado
de muda se evalu6 casi un mes después de que se iniciara la nidada. Como el caso es que
las aves mds avanzadas estaban mudando su cuarta primaria cuando fueron capturadas, y
muchas de ellas aun estaban mudando su primera o su segunda primaria, el proceso de
muda de la mayoria de ellas no podria haber empezado (o estaria en una fase muy
temprana) cuando se produjo la puesta. Asi, la falta de efectos negativos atribuibles al
solapamiento podria deberse simplemente a una falta de un solapamiento extensivo en
este momento. A continuacion, discutiremos los pardmetros de cria estudiados uno por

uno.

El primer pardmetro de cria que se podria haber visto afectado negativamente por
la distribucién de recursos hacia la muda es el tamafio de puesta. Aunque, basandonos en
estudios previos, declaramos que nuestra expectativa era que el tamafio de puesta fuera
mas pequeio en las parejas en las que ocurria el solapamiento, los detalles de estos
estudios merecen un analisis mas detallado. Hasta donde sabemos, existen dos estudios
que tratan el efecto del solapamiento en el tamafio de puesta, ambos con el papamoscas
cerrojillo. El primer estudio (Hemborg 1999) arroj6 un resultado claro para la poblacion
sueca: las parejas en las que ambos padres mudaban mostraron un tamafio de puesta
menor que aquellas en las que solo el macho, o ninguno de los padres, estaba mudando.
Y aquellas parejas en las que sélo la hembra estaba mudando mostraron un valor
intermedio, sugiriendo que el tamafio de puesta se veia mas afectado si las hembras
estaban solapando. Estas diferencias se mantuvieron cuando se eliminaron los efectos de
la disminucion estacional en el tamafio de puesta. El segundo estudio (Hemborg et al.
2001) es mas dificil de interpretar, ya que no consideraba a las parejas, sino a los
individuos y analizaba de forma separada a machos y hembras. En ninguna de las cuatro
poblaciones europeas consideradas (incluyendo la poblacion sueca mencionada mas
arriba) se encontraron diferencias en el tamafio de puesta entre las hembras que solapaban
y las que no. Los resultados con los machos fueron mas llamativos, ya que en dos de las
poblaciones el tamafio de puesta fue més pequefio en los nidos atendidos por machos que
mudaban, mientras que en las otras dos ocurrid lo contrario. Sin embargo, estas

diferencias desaparecian cuando se consideraba la fecha de puesta. Debemos observar
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que en ambos estudios (Hemborg 1999; Hemborg et al. 2001) se incluyo la poblacion de
Abisko (Suecia) y se utilizaron los mismos datos, con resultados totalmente opuestos
(efectos negativos del solapamiento en el primer estudio, pero sin efecto en el segundo).
Esta diferencia solo podria ser atribuida al modo en el que se analizaron los datos.
Nuestros resultados con los carboneros comunes concuerdan de forma general con los de
Hemborg et al. (2001) en que el tamafio de puesta no se vio directamente afectado por el
estado de muda. En nuestro caso, si el macho y la hembra estaban ambos solapando, el
tamafo de puesta era menor, pero esta reduccion podia atribuirse a las fechas mas tardias

de reproduccion de estas parejas.

Encontramos que el numero de polluelos eclosionados por los diferentes grupos
de parejas reflejaba el tamafio de la nidada, indicando que no habia efecto del
solapamiento en la eficiencia de incubacion. El tunico estudio que permite una
comparacion sensata es el de Hemborg (1998), un estudio experimental en el que el
momento de la reproduccidn se adelant6 o se atrasé intercambiando puestas durante la
incubacion. En este estudio, el tamafio de puesta obviamente no pudo haberse visto
afectado, y el éxito de eclosion fue similar entre las parejas que solapaban y las que no lo
hacian. Por tanto, los resultados de este estudio concuerdan con los presentados aqui para
los carboneros comunes de Sagunto, sugiriendo que el solapamiento entre la incubacion
y la muda no afecta a la eficiencia de la hembra a la hora de incubar. Este hecho refuerza
la idea de que el efecto del solapamiento en el tamafio de puesta seria bajo, ya que el
periodo de incubacion es muy costoso para la hembra. Si hubiera efectos negativos en la
produccion de huevos, también podria esperarse encontrar costes durante la incubacion

con la muda ya que esta requeriria mas recursos de forma intensiva si ya ha comenzado.

Contrastando con esto, los padres que se encontraron mudando cuando fueron
capturados, claramente solapaban esta actividad con la alimentacion de sus polluelos, por
lo que seria mas probable que ocurrieran efectos negativos sobre el nimero y la condicion
corporal de los volantones. En este caso, no tenemos comparaciones directas que realizar,
ya que los otros dos estudios observacionales disponibles no consideraban directamente
el numero de volantones producidos. Hemborg et al. (2001) encontraron que el éxito
reproductor (la proporcion de huevos que producen volantones) no diferia entre las
hembras que mudaban y las que no lo hacian en ninguna de las cuatro poblaciones de
papamoscas cerrojillo europeas estudiadas, mientras que era menor para los machos que

si mudaban. Los estudios experimentales, por otro lado, no proporcionan una guia clara
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ya que, dos de ellos (Svensson y Nilsson 1997; Hemborg 1998) encontraron una
disminucion en el numero de volantones, mientras que los otros dos fallaron a la hora de
detectar este efecto (Sitkamiki et al. 1994; Tomotani et al. 2018). Cada estudio tenia un
protocolo experimental diferente (por ejemplo: retrasar el momento de reproduccion,
arrancar plumas para estimular la muda, proporcionar alimento adicional, alterar el
tamafio de nidada, etc.) en diferentes momentos del ciclo reproductor. Asi, los efectos del
solapamiento podrian haberse confundido con los efectos de la manipulacion. Por
ejemplo, Hemborg (1998) encontrd que las parejas mas atrasadas (que supuestamente
solapan con mas frecuencia) producian menos volantones, pero el estado de muda de las
aves no afect6 al nimero de volantones. Nuestros resultados concuerdan completamente
con esta conclusion: el nimero menor de volantones producidos por los carboneros
comunes espafioles que estaban solapando se debe principalmente al hecho de que crian

mas tarde en la temporada, no porque estan mudando.

Algunos estudios experimentales han demostrado que las aves que solapaban
producian volantones con menor peso o con peor condicion corporal (Hemborg y
Lundberg 1998; Siikaméki 1998; Hemborg y Merild 1999). Al igual que nuestros
resultados en otros parametros reproductores, la condicion corporal de los polluelos no
difiri6 entre las parejas que solapaban y las que no lo hacian una vez que se tomo en

cuenta la fecha de puesta.

En resumen, hemos observado que el solapamiento entre reproduccion y muda no
impone costes reproductivos inmediatos en las aves que mudan “voluntariamente” (es
decir, a las que no se les induce la muda) mientras crian. Obviamente, estos costes podrian
manifestarse mas tarde, en forma de diferencias en la supervivencia de los volantones y/o
como diferencias en la supervivencia como adultos y/o como futuros costes reproductivos
para los adultos. Esto ya se ha mostrado en algunos estudios, tanto experimentales
(Hemborg y Lundberg 1998; Tomotani et al. 2018) como observacionales (Hemborg
1999; Morales et al. 2007; Tomotani et al. 2017), pero no en otros (Siikamaiki et al. 1994;
Svensson y Nilsson 1997; Hemborg 1998; Siikamiki 1998; Hemborg y Merila 1999).
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4.13. Cambios en la estructura de edad

En la bibliografia consultada, estd ampliamente aceptado que las temperaturas
extremas pueden tener consecuencias negativas para las aves: como eventos de
mortalidad masiva, desajustes fenoldgicos e incluso la reduccién en sus capacidades

reproductivas (Bonamour et al. 2020; Bodey et al. 2021; Swanson et al. 2022).

En nuestro caso, con nuestra poblacién en Sagunto, los resultados que hemos
obtenido muestran que existe una correlacion negativa entre las temperaturas extremas
anuales del periodo frio y calido y la edad media de la poblacion: cuando las temperaturas
extremas anuales del periodo frio son mas bajas, la edad media de la poblacion hacia la
siguiente temporada reproductora aumenta y cuando las temperaturas extremas anuales

del periodo calido aumentan, la edad media de la poblacién disminuye.

El hecho de que aumente la edad media de la poblacion podria deberse, bien a que
se hayan producido menos pollos durante la temporada reproductora anterior, bien a que
mueren mas juveniles entre el abandono del nido y la siguiente estacion reproductora. Sin
embargo, el que se produzcan mas o menos pollos durante la temporada reproductora
anterior no puede estar relacionado con las temperaturas del invierno siguiente, por lo que
esta primera explicacion no parece ser valida para nuestras observaciones. Podriamos
suponer que el caso de las temperaturas invernales puede deberse a que, efectivamente,
la supervivencia disminuye cuando la poblacion se enfrenta a temperaturas frias durante
el invierno (Broggi y Nilsson 2023). El aumento de la edad media de la poblacion de un
afio coincide con cuando las temperaturas del invierno anterior son mas bajas. Esto parece
implicar que, si aceptamos que existe una causalidad en esta correlacion, la clase de edad
mas afectada por estas temperaturas son los individuos mas jovenes, que sufren una

mayor mortalidad durante este periodo.

Durante el invierno, los paseriformes pequefios a menudo se enfrentan a altas
demandas energéticas para mantener su temperatura corporal dentro de un rango
adecuado para sobrevivir. Concretamente, las noches invernales requieren de un gasto
elevado de energia para la termogénesis, junto a un aumento simultaneo de las reservas

internas necesarias para impulsar dicho proceso (Broggi y Nilsson 2023).

Los carboneros comunes se aclimatan al periodo invernal incrementando sus

reservas de grasa durante el dia y utilizdndolas durante la noche, pero la acumulacion de

98



4. DISCUSION

grasa en las aves pequefias crea un compromiso entre el riesgo de inanicion y de
depredacion (Gentle y Gosler 2000; Krams 2002), por lo que evitan acumular grasa mas

alla de lo estrictamente necesario (Gosler 2002).

Nosotros hemos observado que unas temperaturas minimas extremas menos frias
durante el invierno se reflejan en un mayor porcentaje de individuos jovenes en la
poblacion reproductora (disminucion de la edad media). Los factores mas evidentes que
pueden influir en este resultado son la mayor disponibilidad de recursos y la menor
cantidad de energia invertida en la termorregulacion durante los inviernos mas suaves.
Sin embargo, el hecho de que las temperaturas invernales menos extremas conduzcan a
una disminucidon general de la edad media sugiere que los dos factores mencionados
afectan de manera diferenciada a las distintas clases de edad. Sugerimos que la
competencia intraespecifica puede proporcionar una conexion entre ambas influencias y
permiten explicar por qué los individuos jovenes se ven mas afectados por las

temperaturas minimas extremas invernales.

Con el fin de mejorar la eficiencia de forrajeo y reducir el riesgo de depredacion,
muchas aves viven en grupos sociales cuando se encuentran fuera de la temporada de
reproduccion (Hogstad 2015; Krams et al. 2011). Durante el otofio y el invierno, los
carboneros normalmente forman pequenas bandadas que son generalmente estables y
organizadas jerdrquicamente (Atiénzar et al. 2016) de manera que los machos siempre
dominan sobre las hembras y, dentro del mismo sexo, los adultos dominan sobre los

juveniles (Gentle y Gosler 2000; Hogstad 2015; Krams 2002).

En estos grupos jerarquicamente estructurados, el acceso directo a los recursos
basado en el rango se refleja en tasas de supervivencia invernales mejores entre los
individuos dominantes y puede disminuir las oportunidades de forrajeo y las perspectivas
de supervivencia de los miembros subordinados de la bandada (Krams et al. 2011). En
consecuencia, los subordinados se ven forzados a generar reservas de grasa subcutdnea
adicionales (Gosler 1996). De hecho, en los carboneros comunes, los niveles de grasa
durante el invierno en las hembras jovenes, subordinadas, son significativamente mas

altos que en los machos adultos, dominantes (Krams et al. 2011).

Es probable que, con el aumento de las temperaturas minimas invernales, los
efectos de la competencia intraespecifica sean menos severos y, en consecuencia, la

necesidad diferencial de acumulacion de grasa de los juveniles y el asociado riesgo de
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depredacion disminuyan, reflejandose en una mayor supervivencia de esta clase de edad

durante los inviernos mas suaves.

Los resultados obtenidos en el presente trabajo muestran que un incremento de las
temperaturas maximas extremas durante el verano se refleja en una disminucion de la
edad media de la poblacion. En este caso, el que disminuya la edad media de la poblacion
podria explicarse por una alta produccion de pollos durante la temporada reproductora
anterior, o a una mayor mortalidad de individuos envejecidos entre temporadas
reproductoras. Una mayor produccion de pollos podria deberse a unas condiciones
favorables durante la temporada reproductora, pero esto, de nuevo, no estaria relacionado
con las temperaturas el verano siguiente, por lo que no explicaria nuestros resultados. La
explicacion alternativa es que se produzca una mayor mortalidad de individuos de mas

edad, lo que podria estar relacionado con temperaturas mas altas durante el periodo calido.

Ls condiciones de calor extremo en verano pueden tener fuertes impactos
bioldgicos, pudiendo afectar a la reproduccion y a la supervivencia de los organismos.
Sus efectos pueden ser directos (como aquellos causados por el estrés térmico agudo sobre
el funcionamiento fisioldgico) o indirectos (como aquellos inducidos por condiciones

ecoldgicas alteradas, como la disponibilidad de comida y/o agua) (Pipoly et al. 2022).

En paseriformes de esperanza de vida corta, la supervivencia disminuye de forma
continua a partir de un cierto valor maximo, que en el carbonero comin corresponde a
los 5 afios de edad (McCleery et al. 1996; Orell y Belda 2002; Fay et al. 2020). Este hecho
estd vinculado a la senescencia, que se define como un detrimento progresivo de los
componentes de eficacia biologica (Balbontin y Moller 2015; Fay et al. 2020). Uno de
estos componentes es la capacidad termorreguladora, que se sabe que disminuye con la
edad en varios grupos de animales, incluyendo las aves (McKeever et al. 2010; Székely
y Garai 2018; Grosiak et al. 2020; Zagkle et al. 2020). En los diamantes cebra
(Taeniopygia guttata), y bajo condiciones de recursos y energia limitados, es ain mas
evidente la diferencia en las capacidades termorreguladoras entre las clases de edad

(Zangkle et al. 2020).

Inmediatamente después del final de la temporada reproductora, los carboneros
comunes se ven expuestos al periodo mas célido del afio. Considerando que numerosos
estudios confirman que en paseriformes de esperanza de vida corta existe un compromiso

entre la supervivencia y la reproduccion (McCleery et al. 1996; Orell y Belda 2002;
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Hammers et al. 2013; Fay et al. 2020), es posible que el estrés térmico condicione ain
mas la superviviencia de las aves mas envejecidas, ya comprometidas por el esfuerzo

reproductivo.

Otro factor importante a considerar es que, como ya hemos visto anteriormente,
el carbonero comun realiza una muda postnupcial anual, coincidiendo con el periodo mas
caluroso del ano. Como ya se ha comentado, la muda es una etapa critica en el ciclo anual
de las aves, especialmente en las de pequefio tamafio, para las cuales la energia requerida
es especialmente importante ya que tienen el mayor coste de muda por masa corporal
porque tienen las mayores tasas metabolicas y, ademads, su eficiencia de conversion de

energia en produccion de plumas es menor (Hoye y Buttermer 2011).

Asi, ademas que la capacidad termorreguladora de las aves disminuye con la edad,
el periodo caluroso es cuando tienen lugar dos de los procesos mas energéticamente

costosos para las aves no migradoras: la fase final de la reproduccién y la muda.

Finalmente, comentamos que una interpretacion causal general seria invalidada si
ambas fluctuaciones en la estructura de edad y las temperaturas extremas fueran
independientemente causadas por otros fenémenos; es decir, algin factor de confusion
omitido en este estudio. No hemos sido capaces de concebir un mecanismo convincente

de este tipo.

4.14. Cambio climatico y estructura de edad: Otros efectos a

corto plazo

Los resultados presentados en la seccion anterior aportan informacion sustancial
sobre los efectos del cambio climatico a largo plazo. Sin embargo, la estructura etaria
durante el periodo de estudio también refleja cambios que pueden estar relacionados con

efectos a corto plazo del cambio climatico.

En el afio 2004 se observa una desestabilizacion repentina de la estructura etaria
que se ve arrastrada hasta el afio 2009, a partir del cual se recupera de forma paulatina
hasta una distribucion de edades representada por una estructura piramidal estable. Este

tipo de cambio, repentino y que se arrastra en el tiempo, sugiere la existencia de un
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fenomeno puntual, inusual y extremo que haya afectado a la poblacion que conlleve dicha

desestructuracion.

El afio 2003 fue notorio por las olas de calor extremas que ocurrieron a lo largo
del sudeste europeo (Jiguet et al. 2006; Albright et al. 2011; Tomczyk et al. 2017). En
concreto, Espafia experiment6 una ola de calor duradera (s6lo superada por el 2015 en el
numero de dias) con las temperaturas mas altas registradas desde 1975 hasta 2017
(Agencia Estatal de Meteorologia, 2021). En Valencia, el verano de 2003 fue el que
presentd un mayor niumero de dias calurosos y las olas de calor de mayor duracion en el
periodo desde 1976 hasta 2015, ambos incluidos (Tomczyk et al. 2017). En Sagunto, las
temperaturas registradas por la estacion meteoroldgica de Pontazgo muestran que, los
promedios de las temperaturas maximas del periodo calido fueron los mas altos

registrados desde 2000 hasta 2020.

Uno de los cambios observados en la estructura etaria es que en el afio 2004, el
nimero de clases de edad disminuyd, siendo los individuos mas longevos los que tenian
5 anos de edad, en comparacioén con los individuos de 7-8 afios registrados de 2000 a
2003. EI hecho de que los individuos envejecidos no sobrevivieron una ola de calor
extrema como esta es consistente con los resultados que hallamos en este apartado, que
muestran que los individuos envejecidos son el sector poblacional que sufre un impacto
mas acusado por las temperaturas elevadas. Ademas, la edad maxima de los individuos
registrada en 2004 coincide con la edad a la que la tasa de supervivencia de los carboneros
comunes comienza a disminuir (McCleery et al. 1996; Orell y Belda 2002; Fay et al.
2020).

Pero las olas de calor extremas no fueron las Gnicas que tuvieron un impacto en la
poblacion: 2003 es el Gnico afio en toda la serie temporal en el que la abundancia de
individuos de un afio de edad es menor que la de individuos de dos afios. Este cambio
puede deberse a que la tasa de supervivencia juvenil del afio 2003 o a que el éxito
reproductivo del afio anterior fue muy reducido. Tal y como ya hemos discutido
anteriormente, en el 2002 se produjo un importante fracaso reproductor que relacionamos
con el evento meteoroldgico extremo de bajas temperaturas y fuertes precipitaciones. Esto
se reflejo en una disminucion en el nimero de individuos reproductores y, sobre todo, de
juveniles, de cara a la temporada reproductora del 2003. Esto se enlaza con un verano

muy calido el mismo afio, lo cual lleva a que en 2004 se vean los efectos combinados de
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ambos fendomenos extremos, con la desestructuracion de la piramide de edad de la

poblacion.
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Conclusiones generales de la tesis

1. Las temperaturas medias primaverales han aumentado en Sagunto (Espafia)
desde 1986 hasta 2019 alrededor de 2°C.

2. El inicio de puesta de nuestra poblacion en Sagunto se ha adelantado alrededor
de 3 dias por década en este periodo y este adelanto viene determinado por el
aumento de las temperaturas medias.

3. A pesar del adelanto del inicio de la temporada reproductora, su duraciéon no ha
cambiado. Pero es mayor cuando las temperaturas de junio son mayores.

4. Dentro de esta ventana temporal, un mayor nimero de parejas comienzan antes
su primera puesta y, por ello, tienen mas tiempo para realizar dos puestas por
temporada.

5. La distribucion de las puestas a lo largo del afio ha cambiado, estando mas
concentrada hacia el comienzo de la temporada.

6. Desde el 2 hasta el 8 de mayo del 2002 se produjo un evento climatolégico
extremo de bajas temperaturas y fuertes precipitaciones combinadas que afectd
a las primeras puestas de la temporada reproductora de ese afio de la poblaciéon
de carbonero comun en Sagunto.

7. El evento climatoldgico extremo afectd negativamente al éxito de vuelo de los
volantones y al éxito reproductor de ese afo.

8. La menor produccion de volantones por pareja reproductora se tradujo en una
disminucién en el nimero de parejas reproductoras y en la proporcion de
individuos de primer afo el afio siguiente.

9. La proporcion de aves que intenta hacer una segunda puesta ha aumentado en la
poblacion de Sagunto, pero no ha cambiado en Quintos de Mora.

10. La fecha de inicio de muda no ha cambiado en ninguna de las poblaciones. Esto,
junto con el aumento de las segundas puestas en Sagunto, ha dado como resultado
un aumento del porcentaje de individuos que solapan la reproduccion con la muda.

11. En Sagunto, las aves que solapan con mayor frecuencia fueron los machos de
primer afio, mientras que las hembras mas mayores eran las que menos.

12. En Sagunto, en el 71% de las parejas tardias al menos uno de los dos miembros

de la pareja solapaba la reproduccion y la muda.
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13.

14.

15.

16.

En Sagunto, el tamafo de puesta, el nimero de polluelos nacidos, el nimero de
volantones producidos y la condicién corporal de los pollos era siempre peor
cuando ambos padres estaban solapando.

Estas diferencias desaparecian cuando se anadia la fecha de puesta como
covariable en el analisis, por lo que estas diferencias se explican con que son
puestas tardias y no tanto porque ambos padres estén solapando.

Las temperaturas minimas invernales y las maximas estivales muestran una fuerte
correlacion negativa con la edad media de la poblacion: una disminucion en las
temperaturas minimas invernales se refleja en una menor proporcion de
individuos jovenes, mientras que un incremento en las temperaturas maximas
invernales se refleja en una menor proporcion de individuos envejecidos.

En las piramides de edad anuales se muestra una desestructuracion a partir del afio
2003, debido al evento climatologico extremo ocurrido en 2002. Esta

desestructuracion dura hasta el 2009.
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