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                                                                                                           Introducción General 

INTRODUCCIÓN GENERAL 
 
Marco conceptual 
 

Las historias vitales o estrategias vitales (life histories) se definen como los 

conjuntos de rasgos asociados a la variación en fecundidad y supervivencia a lo largo de 

la vida, conjuntos que habrían sido seleccionados evolutivamente para maximizar la 

eficacia biológica de los organismos, es decir, su contribución genética a las 

generaciones futuras (Lessells, 1991; Roff, 1992; Moreno, 2002). Constituyen, por lo 

tanto, un componente sustancial de la ecología evolutiva. Como los rasgos asociados a 

la reproducción tienen una repercusión directa en la eficacia biológica, su estudio es 

fundamental para entender la evolución de las historias vitales y las presiones selectivas 

que las determinan. Las aves han sido uno de los grupos de animales en los que más 

estudios sobre biología de la reproducción se han realizado, contribuyendo en gran 

medida al avance teórico y empírico de la ecología evolutiva. Concretamente, las obras 

de David Lack proporcionan un conjunto básico de hipótesis sobre biología de la 

reproducción, que han sido examinadas y discutidas desde entonces (Lack 1947, 1954, 

1966, 1968). Los estudios sobre la reproducción se han abordado desde numerosos 

aspectos ecológicos y comportamentales, por ejemplo determinando las variaciones en 

la fenología de la reproducción, el tamaño de puesta, estrategias de inversión parental 

sobre la pollada, el sistema de emparejamiento (monogamia vs. poligamia), el sistema 

social de nidificación, tasa de dispersión, etc. (Lessels, 1991; Roff, 1992). Estas 

variaciones, encontradas en especies, poblaciones o individuos, se deben a los 

compromisos existentes entre la selección de estrategias óptimas (o toma de decisiones 

individuales) y las restricciones causadas por las presiones selectivas a las que se 

encuentran sometidos (Moreno, 2002). Las presiones selectivas pueden ser de distinta 

naturaleza, desde las relacionadas con la limitación de recursos (escasez de alimento o 

de lugares de nidificación), la competencia interespecífica o el efecto de determinados 

parásitos y patógenos, hasta las condiciones meteorológicas y la presión de depredación 

(Newton, 1998). Todos estos factores ambientales pueden influir en la eficacia biológica 

y por lo tanto, pueden ser determinantes de las historias vitales de los organismos.  

 

En esta tesis se abordan distintos aspectos de la ecología de la reproducción en 

una población de chova piquirroja (Pyrrhocorax pyrrhocorax), combinando aspectos 
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relativos al individuo como la selección de los lugares de nidificación, las decisiones 

individuales de los reproductores en la dispersión o las consecuencias de la inversión 

parental en los pollos, y procesos poblacionales como el efecto de las presiones 

selectivas sobre los parámetros de la reproducción. Con esto, se pretende mejorar los 

conocimientos sobre ecología de la reproducción de la chova piquirroja, para poder 

contribuir a establecer las estrategias y las preferencias de conservación futuras. 

 

Especie objeto de estudio 
 

La chova piquirroja (Pyrrhocorax pyrrhocorax) pertenece a un género de la 

familia Corvidae, Orden Passeriformes, con sólo dos especies (la otra es la chova 

piquigualda Pyrrhocorax graculus). Su área de distribución es amplia, pero 

fragmentada, sobre latitudes medias y bajas del Paleártico y áreas montañosas de 

Etiopía (Bignal, 1994). En la Península Ibérica, la subespecie erythrorhamphus ocupa 

los principales sistemas montañosos, aunque es posible encontrar poblaciones costeras 

en Galicia, Asturias, Cantabria y Levante, así como otras poblaciones no asociadas a 

sistemas montañosos, por ejemplo en el valle del Ebro, en Segovia, en el Sureste de 

Madrid o en las ramblas de la Hoya de Guadix (Blanco, 2003). Se encuentra en la 

categoría de Casi Amenazada en el nuevo Libro Rojo de las Aves de España, debido a 

las tendencias regresivas detectadas durante las últimas décadas en las poblaciones 

mejor conocidas y a la aparente desaparición en otras regiones (Blanco, 2004). La 

pérdida de hábitat de alimentación debido al abandono e intensificación de la agricultura 

y la reducción de la ganadería extensiva junto con la construcción de infraestructuras y 

la urbanización, son las principales amenazas para la especie y las causas del declive 

detectado (Blanco, 2004). 

 

Las poblaciones de chova piquirroja son básicamente sedentarias, aunque los 

individuos no reproductores (jóvenes de hasta tres años) pueden realizar movimientos 

dispersivos. La nidificación tiene lugar en el interior de cuevas, grietas y cavidades de 

zonas de montaña o cortados fluviales, y en otras estructuras similares a cuevas, como 

construcciones abandonadas, puentes, edificios históricos, etc. (Blanco, 2003). Los 

principales tipos de hábitat donde la especie se alimenta son pastizales de montaña, 

zonas de vegetación baja mediterránea y áreas de usos agro-ganaderos tradicionales, 
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como cultivos de secano con altos índices de barbecho y márgenes de vegetación 

natural (Blanco, 2004). La dieta está muy especializada en invertebrados hipógeos, que 

son desenterrados con el pico, por lo que las chovas sólo pueden encontrar alimento en 

zonas de vegetación rala o suelo desnudo, si bien localmente pueden consumir frutos y 

grano (Blanco, 2004). Durante el invierno se alimentan en bandos y forman dormideros 

comunales integrados por todas las aves jóvenes que forman la población no 

reproductora, más una proporción variable de las parejas reproductoras en función de 

las condiciones meteorológicas y de la distribución de los lugares de nidificación 

(Blanco et al., 1993). La función social de los dormideros y bandos es importante por 

sus implicaciones en el emparejamiento, reclutamiento reproductor y supervivencia 

(Blanco y Tella, 1999). Durante la temporada reproductora los dormideros comunales 

suelen estar integrados principalmente por individuos no reproductores (Blanco et al., 

1993) aunque en ocasiones el lugar utilizado como dormidero comunal, por ejemplo 

parideras de ovejas, puede ser también usado por las parejas reproductoras como lugar 

de nidificación.  

 

 La disponibilidad de hábitat de nidificación y de alimentación es el principal 

determinante del sistema social de nidificación en esta especie (Blanco et al., 1998a, 

1999). En áreas con hábitat de alimentación de buena calidad y una alta disponibilidad 

de lugares de nidificación, las parejas se reproducen aisladas y mantienen territorios 

exclusivos durante todo el año. En cambio, en lugares con hábitat de alimentación de 

calidad pero con escasez de lugares de nidificación se forman agregaciones de parejas 

reproductoras de tamaño variable que comparten territorio, por ejemplo corrales 

abandonados. La utilización de cortados con una alta disponibilidad de lugares de 

nidificación, pero que se localizan a una cierta distancia de los hábitat de alimentación 

óptimos, también favorece la agregación de parejas, con organización en bandos junto a 

no reproductores para la búsqueda de alimento durante la temporada reproductora 

(Blanco, 2004). En el caso de esta especie, existe una gran flexibilidad en la selección 

del sistema social de nidificación que puede ser una ventaja en el caso de limitación de 

recursos. En esta tesis se ha utilizado el término agregación para aquellos lugares en los 

que hay varias parejas reproductoras, no se ha utilizado el término colonia ya que no es 

seguro que los individuos se agregen activamente, sino que puede ser el resultado de la 

escasez de lugares de nidificación lo que les lleve a la necesidad de compartirlos.  
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Es una especie de vida larga (la edad media de los reproductores es de 6 años, 

aunque se han encontrado individuos con una edad mínima de 19 años), con dimorfismo 

sexual en cuanto a tamaño (los machos son un 8% más grandes que las hembras). Su 

tamaño de puesta modal es de cinco huevos, que son incubados una media de 23 días. 

Los pollos comienzan a realizar vuelos cortos con 35-40 días y se emancipan a los dos 

meses de edad, momento en el que se integran en los bandos y dormideros comunales 

(obs. pers.). 

 

Población estudiada 
 

El estudio se llevó a cabo en el valle del Ebro, dentro de la Comunidad 

Autónoma de Aragón. Es una planicie árida situada a 300-360 m.s.n.m., ocupada 

principalmente por cultivos de cereal de secano con manchas de vegetación natural 

xerófila y algunas zonas de regadío. El área de estudio (de alrededor de 10.000 Km2) 

comprende la mayor parte de la distribución geográfica de la chova en el valle del Ebro 

(Blanco et al., 1997) incluyendo las áreas utilizadas por los reproductores y no 

reproductores en sus movimientos dispersivos y de alimentación a lo largo del año (obs. 

pers.).  

 

En esta región, la chova piquirroja utiliza como lugar de nidificación y 

dormidero comunal exclusivamente edificios abandonados, principalmente casas de 

labor denominados mases en la zona de estudio, y corrales de ovejas (Blanco et al., 

1997). El uso de construcciones ha supuesto un incremento poblacional muy importante 

en el valle del Ebro, donde antes del abandono de miles de edificios debido a la 

mecanización de las labores agrícolas en las décadas de los sesenta y setenta, la especie 

se reproducía de forma escasa en cortados de arcillas y yesos (Blanco, 2004). En la 

actualidad la población se mantiene estable (Blanco, 2007) y presenta una distribución 

no aleatoria de los lugares de nidificación, ya que depende de la disponibilidad de 

edificios adecuados situados en hábitat de alimentación favorable (Blanco et al.,1997, 

1998a, b; Capítulo 2). En función de dicha disponibilidad, en la población se pueden 

encontrar parejas solitarias, que no comparten su edificio y mantienen territorios 

exclusivos durante todo el año (sistema social de nidificación territorial) y parejas que 
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comparten edificio y territorio (sistema social de nidificación agregado). Por lo general, 

los individuos territoriales son de mayor edad que los agregados (obs. pers.). 

 

Métodos generales 
 

Para la elaboración de esta tesis, se ha contado con los datos de anillamiento de 

pollos, reproductores y no reproductores en dormidero realizados en el Valle del Ebro 

desde 1985 hasta 2002, y que han sido proporcionados por Guillermo Blanco y el Grupo 

de Anillamiento Zaragoza. Entre 2003-2005, el trabajo de campo fuera de la temporada 

de reproducción consistió en marcar con anillas de metal y de lectura a distancia a 

parejas reproductoras en sus lugares de nidificación y a individuos no reproductores en 

dormideros comunales. En temporada de reproducción se visitó el mayor número 

posible de edificios cada año, con el fin de censar las parejas reproductoras, localizar 

individuos marcados, registrar las características de los nidos y los edificios y situar los 

dormideros comunales. En los edificios ocupados se realizó el seguimiento de distintos 

parámetros de la reproducción y se marcaron los pollos con anillas de metal y de lectura 

a distancia. Se efectuó un seguimiento mensual de cada dormidero para registrar el 

número de individuos presentes en distintos periodos a lo largo del año y leer las anillas 

de los ejemplares marcados. Entre enero y abril de 2006 se continuó con las capturas en 

dormideros y lugares de nidificación, se realizó un seguimiento mensual de los 

dormideros, se visitaron los edificios ocupados por parejas reproductoras para localizar 

individuos marcados y se anillaron los pollos de más de 10 días. 

 

Estructura y contenido de la tesis 
 

La tesis se ha estructurado en diversos capítulos: en el Capítulo 1 se han 

examinado las variables implicadas en la variación de la asincronía de eclosión. Del 

mismo modo se ha explorado la variación en la respuesta inmune, en el peso y en el 

tamaño estructural. Para ello se ha considerado la influencia de la asincronía de eclosión 

y de otras variables relacionadas con las decisiones parentales. En el Capítulo 2 se ha 

evaluado el efecto de múltiples factores limitantes, de naturaleza variable, que podrían 

actuar simultáneamente sobre los distintos parámetros de la reproducción, con el fin de 

valorar su contribución relativa a diferentes escalas, en áreas particulares y en un 
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contexto poblacional. En el Capítulo 3 se ha evaluado la influencia de las características 

de los lugares de nidificación y de los nidos sobre la depredación. En el Capítulo 4 se 

han examinado simultáneamente características individuales, sociales y ambientales que 

podrían influir en las decisiones de dispersión de los individuos que se reproducen por 

primera vez y en la selección de un determinado lugar de nidificación. En el Capítulo 5 

se abordan conjuntamente los fenómenos de fidelidad (a la pareja y al lugar de 

nidificación) y de dispersión reproductora (cambios de localidad entre años en 

individuos reproductores).  
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OBJETIVOS GENERALES 

 
Los objetivos generales de este estudio son: 

 

1.- Explorar las causas y consecuencias de la asincronía de eclosión y de la 

inversión parental en el tamaño, la condición y la inmunocompetencia de los pollos 

(Capítulo 1). 

 

2.- Determinar cuales son las presiones selectivas a las que se encuentran 

sometida la población de chova piquirroja del Valle del Ebro y el efecto de éstas sobre 

los parámetros de la reproducción (Capítulo 2). 

 

3.- Evaluar la importancia de las características del microhábitat de nidificación, 

y de las variables sociales, poblacionales y ambientales que influyen en la depredación 

de los nidos (Capítulo 3).  

 

4.- Examinar los factores que determinan las decisiones individuales en cuanto a 

la dispersión natal y la selección del lugar de nidificación y las causas de las mismas 

(Capítulo 4). 

 

5.- Determinar el grado de fidelidad a la pareja y al lugar de nidificación y las 

causas de estos procesos (Capítulo 5). 
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1 
 

Asincronía de eclosión e inversión parental en tamaño, 

condición e inmunocompetencia en pollos de chova piquirroja 

 

INTRODUCCIÓN  

 
En la mayoría de las aves altriciales los huevos de una misma puesta no 

eclosionan simultáneamente, sino en un periodo de tiempo variable, lo que 
generalmente indica que la incubación ha comenzado antes de terminar la puesta (Clark 
y Wilson, 1981; Stolesson y Beissinger, 1995). La consecuencia principal de este hecho 
es el establecimiento de asincronías de eclosión con implicaciones en la creación de 
jerarquías de edades y tamaños en una misma pollada (Mock y Parker, 1997). Estos 
fenómenos pueden estar asociados con una mortalidad diferencial, tanto obligada como 
facultativa, así como con diferencias en la condición física y en el estado general de 
salud, pudiendo tener relevancia en la supervivencia inmediata y en la eficacia biológica 
del individuo (Magrath, 1991; Mock y Parker, 1997; Lindström, 1999).  
 

Los estudios relacionados con la variación fenotípica entre hermanos debido a la 
asicronía de eclosión y su consiguiente formación de jerarquías dentro de la pollada, han 
evaluado diferentes variables individuales, tales como peso, crecimiento, tamaño 
estructural y niveles de estrés de los pollos (Slagsvold et al,. 1995; Krebs, 1999; 
Massemin et al., 2002; Blanco et al., 2006). Otros estudios han explorado las 
repercusiones futuras de la asincronía, por ejemplo los efectos sobre la dispersión natal 
(Altwegg et al., 2000), la tasa de reclutamiento en la población reproductora 
(Amundsen y Slagsvold, 1998) y la supervivencia juvenil (Krebs, 1999). El sistema 
inmune es uno de los componentes más importantes relacionados con la condición 
física, la supervivencia y la eficacia biológica de las aves (Starck y Ricklefs, 1998; Tella 
et al., 2000a; Cichón y Dubiec, 2005). De hecho, la capacidad de respuesta inmune 
mediada por células T puede ser un valioso indicador de la calidad individual general 
(Tella et al., 2002; Cichón y Dubiec, 2005). Se conocen un gran número de variables 
involucradas en la inmunocompetencia, tanto a escala genética (Johnsen et al., 2000) 
como ambiental (Tella et al., 2000b); sin embargo, la información disponible sobre los 
diferentes mecanismos de inversión parental a través de la asincronía de eclosión y sus 
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efectos sobre la inmunocompetencia de la descendencia es todavía escasa (Blanco et al., 
2006; Martín-Vivaldi et al., 2006).  

 
En este capítulo se han examinado las variables implicadas en la variación de la 

asincronía de eclosión, además de sus posibles causas y consecuencias en polladas de 

chova piquirroja (Pyrrhocorax pyrrhocorax). Para ello, también se ha examinado la 

variación en la respuesta inmune, el peso y el tamaño estructural de los pollos, 

considerando la influencia de la asincronía de eclosión y de otras variables relacionadas 

con la inversión parental. Concretamente, se ha evaluado si la respuesta inmune difiere 

entre hermanos atendiendo a las características individuales, incluyendo sexo, posición 

en la jerarquía, condición física, peso del huevo del que proceden, etc., de manera que la 

calidad inmunológica de los pollos dependa directamente de variables intrínsecas y su 

interacción con la inversión diferencial de los padres en su descendencia, o que más 

bien se puedan encontrar diferencias entre distintas polladas. Esto último puede ocurrir 

siempre y cuando los progenitores (teniendo en cuenta su calidad, experiencia, edad y 

otros factores relacionados) traten de invertir de forma equitativa en todos los pollos de 

la nidada (Krebs, 1999). En este caso, las diferentes estrategias de inversión parental 

(especialmente la capacidad para producir puestas sincrónicas o asincrónicas) deberían 

reflejarse en diferencias entre distintas polladas más que en diferencias entre individuos 

de una misma pollada. Estas alternativas no son, sin embargo, excluyentes ya que la 

calidad de los pollos puede diferir dentro de la pollada, debido a la calidad de los 

reproductores en sus estrategias de inversión, y entre polladas, debido a la diferente 

calidad de los reproductores o de sus territorios en general. Hasta el momento, este es el 

primer estudio que valora ambas posibilidades simultáneamente mediante el análisis de 

los efectos de los diferentes grados de asincronía de eclosión sobre la capacidad de 

respuesta inmune. 
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MATERIAL Y MÉTODOS 

 

Procedimientos generales 

 
Este estudio se ha llevado a cabo en Los Monegros, en las zonas de Pina y 

Central (ver Capítulo 2). Durante la primavera de 2003 se visitaron regularmente 65 

nidos escogidos al azar, con el fin de registrar la fecha de puesta del primer huevo y de 

los huevos sucesivos, teniendo en cuenta que el intervalo entre la puesta de huevos 

consecutivos es de aproximadamente día y medio (39.11 ± 7.41 horas, n = 282). En el 

momento de la puesta, los huevos se marcaron con tinta indeleble inocua para indicar la 

secuencia de puesta y se pesaron con una balanza electrónica (con un error de 0.1 g), 

anotándose finalmente el tamaño de puesta y el periodo de tiempo (en días) transcurrido 

en completar la puesta (periodo de puesta). Los huevos se categorizaron según su orden 

de puesta: primer huevo, huevos intermedios y último huevo, con el fin de eliminar el 

posible sesgo producido por los diferentes tamaños de puesta entre nidos (media ± SE = 

4.9 ± 0.9 huevos, rango: 2-6). La incubación en esta especie se realiza exclusivamente 

por las hembras y da comienzo una vez que han puesto una cantidad variable de huevos 

(de 3 a 6 huevos). Por lo tanto, se registró para cada nido el número de huevos con que 

se inició la incubación. Antes y durante las eclosiones de los huevos, se visitaron los 

nidos entre dos y tres veces al día, con el fin de asignar a cada huevo su correspondiente 

pollo y calcular el periodo de incubación. Los pollos se individualizaron en el momento 

de la eclosión pintando a cada uno las uñas de un color distinto con tinta inocua. Se 

registró el número de huevos perdidos durante la incubación, distinguiendo entre 

huevos depredados (cuando se encontraron restos con signos de haber sido consumidos 

o cuando desaparecieron del nido durante la incubación) y huevos inviables (tanto 

infértiles como con embrión muerto, comprobado a posteriori tras la necropsia del 

huevo). La depredación parcial de puestas es muy rara en esta especie (Blanco y Tella, 

1997; este estudio) y los huevos inviables suelen ser retirados por los progenitores 

varios días después de la eclosión del resto de los huevos (Bignal y Withers, 1982; obs. 

pers.). Una vez eclosionados los huevos, se registró el número final de pollos nacidos 

(tamaño de pollada) y la fecha de eclosión del primer pollo del nido. Los pollos se 

categorizaron según su rango de eclosión: primer pollo, pollos intermedios y último 

pollo eclosionado, ya que el tamaño de pollada difiere entre nidos (media ± SE = 4.1 ± 

1.2 pollos, rango: 1-6) y podría afectar a su supervivencia. Cuando los pollos contaban 
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con 10 días fueron anillados. También se registró si hubo éxito completo de eclosión 

(asignando un 0 a las puestas en las que no eclosionan todos los huevos y un 1 a las 

puestas en las que eclosionan todos los huevos) y se contabilizó el número de huevos no 

eclosionados.  

 

La asincronía de eclosión se definió como la diferencia en días entre las fechas 

de eclosión del primero y el último huevo. Se categorizó asignando un valor de 1 a 

todas aquellas puestas que eclosionaron en un día o menos (sincrónicas), 2 a aquellas 

puestas que eclosionaron en 2 días (parcialmente asincrónicas), 3 a las que eclosionaron 

en tres días (asincrónicas) y 4 a las que eclosionaron en cuatro días (altamente 

asincrónicas).  

 

Cuando los pollos alcanzaron la edad de 25 ± 1.5 días, momento en el que ya se 

han estabilizado completamente sus estructuras esqueléticas (Blanco et al., 1996; datos 

propios) y días antes de realizar los primeros vuelos en el interior del edificio, se les 

midió el tarso con un calibre digital (error 0.01mm) y se pesaron con una balanza 

electrónica (error 0.1g.). Se tomaron unas gotas de sangre de la vena braquial para 

determinar el sexo por procedimientos moleculares (Fridolfsson y Ellegren, 1999). La 

sex-ratio del nido fue calculada como la proporción de machos dentro de la pollada. 

También se registró si hubo reducción de pollada (asignando un 0 si sobreviven todos 

los pollos eclosionados ó 1 si no sobrevive algún pollo del nido) y se contabilizó el 

número de pollos muertos, distinguiendo las perdidas producidas por inanición (pollos 

encontrados muertos en el nido, con un peso inferior al adecuado para su edad) o por 

depredación (pollos desaparecidos o presencia de restos en el nido y/o en los 

alrededores). Para valorar la capacidad de respuesta inmune de los pollos con 25 ± 1.5 

días (n = 92), se midió el grado de respuesta inmune mediada por células T (CMI de 

aquí en adelante). Para ello se utilizó la técnica de la fitohematoglutinina (PHA), 

descrita por Smits et al. (1999), inyectando 0.1 ml de una solución de 2 mg. de PHA-P 

(Sigma) en 1ml de buffer fosfato salino en un lugar marcado del patagio alar. El grosor 

del lugar marcado fue medido tres veces con un micrómetro digital (con una precisión 

de 0.001) antes de la inyección y 24 horas después. La repetibilidad de la medida inicial 

(F91, 184= 420.5 p<0.0001) y la final (F91, 184 =396.39, p<0.0001) fue alta (Lessells y 

Boag, 2004), de esta forma, la CMI se calculó como la diferencia entre la media de la 

segunda medida y de la media de la primera medida (Smits et al., 1999).  
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Análisis estadísticos 

 
El grado de asincronía de eclosión de los nidos estudiados mostró una 

distribución de Poisson (χ2
3= 6.75, P > 0.05), por lo que esta variable se analizó 

utilizando un modelo lineal generalizado (GLIM) con error Poisson y función log. 

Como variables exploratorias del modelo se incluyó como factor fijo la existencia (1) o 

no (0) de éxito completo de eclosión y como covariables, fecha de puesta, periodo de 

puesta, tamaño de puesta con la que se inicia la incubación, tamaño de puesta final, 

fecha de eclosión, número de huevos no eclosionados, tamaño de pollada, sex ratio, 

media y coeficiente de variación intra puesta del peso del huevo. Las diferencias entre 

nidos con distinto grado de asincronía se valoraron también considerando sólo dos 

categorías de asincronía, es decir, nidos sincrónicos (0) vs asincrónicos (1) (categorías 

agrupadas 2-4), analizándose mediante un modelo lineal generalizado (GLIM) con error 

binomial y función logit, con las mismas variables exploratorias del modelo anterior. 

 

Con el fin de valorar si la asincronía de eclosión (nidos sincrónicos o 

asincrónicos) se relaciona con las condiciones ambientales y la calidad de las áreas de 

alimentación, se determinó la distancia al nido más cercano, analizándose las 

diferencias en la categoría de asincronía de eclosión entre las polladas de los nidos más 

cercanos usando un test de los signos (asignando un 0 a puestas sincrónicas y un 1 a las 

asincrónicas). Se realizó el mismo análisis pero sólo con las polladas de aquellas parejas 

que comparten parte de su área de alimentación o territorio (ver Capítulo 2), es decir, 

parejas que nidifican a menos de 2 Km una de otra (Blanco et al., 1997; Capítulo 2). 

Estos 2 Km corresponden al radio del área media utilizada por una pareja durante el 

periodo reproductor (Bignal et al., 1997; Capítulo 2).  

 

Para analizar la CMI en función de la asincronía de eclosión y del resto de 

variables consideradas, se han utilizado modelos mixtos lineales generalizados con error 

normal y función identity (GLIMMIX macro de SAS, Littell et al., 1996). Como se da 

el caso de que varias parejas comparten el mismo edificio y por tanto también el 

territorio (ver Introducción general y Capítulo 2), se ha incluido la identidad del edificio 

para controlar las diferencias entre las características los distintos edificios y de las 

distintas áreas de alimentación. Con el fin de evitar la pseudorreplicación, ya que se 

incluyen en el modelo características de pollos hermanos pertenecientes al mismo nido, 
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también se ha incluido como factor aleatorio la identidad del nido. Como variables 

exploratorias del modelo se han incluido factores fijos como la categoría del huevo, el 

éxito completo de eclosión de la pollada, la categoría del pollo, la existencia de 

reducción de pollada (si ha muerto algún pollo del nido), sexo y grado de asincronía de 

eclosión. Como covariables se han incluido la fecha de puesta, orden de puesta y 

eclosión, tamaño de puesta, peso del huevo, días de incubación, número de huevos no 

eclosionados, tamaño de pollada, sex-ratio y número de pollos volados, además de la 

edad y el peso de los pollos en el momento de realizar la prueba de PHA. También se 

incluyó la longitud del tarso como variable forzada a permanecer en el modelo, para 

controlar por la influencia del tamaño estructural sobre el peso del pollo. 

 

En dos modelos adicionales (con error normal y función identity) se ha analizado 

la variación del peso y el tarso en el momento de realizar la prueba de la PHA (25 días 

de edad), para evaluar con más detalle los mecanismos de inversión parental sobre la 

descendencia. A esta edad se alcanza la asíntota de incremento del peso y se estabiliza 

el crecimiento de las estructuras esqueléticas (datos propios). En estos análisis se han 

incluido como factores fijos la categoría del huevo, éxito completo de eclosión, 

categoría del pollo, existencia de reducción de pollada, sexo y grado de asincronía de 

eclosión. La fecha de puesta, orden de puesta y eclosión, tamaño de puesta, peso del 

huevo, días de incubación, número de huevos no eclosionados, tamaño de pollada, sex-

ratio, número de pollos volados y edad exacta se incluyeron como covariables. Por 

último, se incluyeron como factores aleatorios el nido y el edificio de nidificación. 

 

Se ha tomado como referencia el criterio de información de Akaike corregido 

(AICc) con el fin de identificar las mejores aproximaciones estadísticas, que son los 

mejores modelos que explican las variables respuesta y son seleccionados entre un 

conjunto de candidatos alternativos (Anderson et al., 2000; Burnham y Anderson, 

1998). Este criterio de información identifica los modelos teniendo en cuenta la mayor 

variación con el menor número de variables, de forma que valores bajos de AICc 

indican una mejor aproximación (Boyce et al., 2002). Los modelos fueron 

categorizados según las diferencias (∆AICc) entre el AICc de un modelo dado y el AICc 

del mejor modelo (modelo con valor más bajo de AICc). Aquellos modelos con menos 

de 2 puntos de AICc de diferencia fueron considerados como igualmente probables 

(Buckland et al., 1997; Burnham y Anderson, 2002).  

 20



                                                                                                                            Capítulo 1 

 

Para elaborar los modelos, se ha probado el efecto de las variables exploratorias 

sobre la variable dependiente, añadiendo las variables y sus interacciones, comprobando 

su significatividad y seleccionando los modelos según los valores de AICc. Los 

modelos propuestos son aquellos en los que todas las variables son significativas y 

presentan un significado biológico. También se calculó el peso de cada modelo 

propuesto de acuerdo a la fórmula pesoi = exp (-0.5∆AICc)/Σ∆AICc (Burnham y 

Anderson, 1998). Los pesos de todos los modelos propuestos suman 1 por definición, y 

los modelos de mayor peso indican un mayor poder explicatorio (Burnham y Anderson, 

1998; Johnson y Omland, 2004). Los análisis se realizaron con el paquete estadístico 

SAS (SAS 2001 Institute Inc., Cary, North Carolina). Los grados de libertad se 

calcularon según el método Satterwaite. La comparación de las medias de los factores 

incluidos en los modelos y sus interacciones se realizó con el procedimiento LSMEANS 

de SAS (1990). 

 

RESULTADOS 

 

Éxito de eclosión 

 

Los pollos de chova piquirroja eclosionaron siguiendo estrictamente el orden de 

puesta del huevo (rs = 0.99, p < 0.0001, n = 181). En 44 de los 65 nidos estudiados (67.6 

%) no eclosionaron todos los huevos del nido. En estos nidos (n = 65), 101 (35.6 %) de 

los 282 huevos controlados no llegaron a eclosionar. Los fracasos de puestas completas 

fueron debidos principalmente a la depredación y en menor medida al abandono de la 

puesta (Tabla 1), como consecuencia, en algunos casos, de reiteradas molestias debidas 

a las actividades de los pastores y agricultores que usan esporádicamente los edificios 

donde crían las chovas (obs. pers.). Tanto en puestas con eclosión sincrónica como 

asincrónica, la depredación parcial de la puesta fue muy reducida y se produjo siempre 

durante el periodo de puesta. 

Existen diferencias significativas en las causas de fracasos en la eclosión entre 

puestas sincrónicas y asincrónicas, observándose una mayor proporción de huevos 

inviables frente a depredados en puestas sincrónicas (G-test, χ2
1

 = 3.98 p = 0.041, Tabla 

1). Los huevos no eclosionados no pertenecían a ninguna categoría de huevo en 
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particular, tanto en puestas sincrónicas (χ2
2

 = 2.45, p= 0.29 n = 23) como en 

asincrónicas (χ2
2 = 2.5, p = 0.28, n = 20), como en todos los nidos: χ2

2= 4.7, p = 0.09, n 

= 43) (Fig 1a). 

 

 

Tabla 1. Porcentaje de huevos y pollos incluidos en cada categoría de estatus de puesta/nidada y 

asincronía de eclosión (nidadas fracasadas, sincrónicas y asincrónicas); n = (indicado en las 

casillas de Huevos y Pollos) representa el número de huevos o pollos; entre paréntesis se 

muestran el número de nidos correspondientes a cada estatus. 

 

Huevos/pollos de nidos 

totalmente fracasados 

Nidadas 

sincrónicas 

Nidadas 

asincrónicas 

Huevos 
n = 60 (17) n = 58 (15) n = 164 (33) 

Eclosionados 0 62.3 (15) 88.1 (33) 

Abandonados 18.4 (3) 0 0 

Depredados 81.6 (14) 3.1 (1) 3.4 (3) 

No viables * 34.6 (11) 8.5 (12) 

Pollos 
n = 60 (17 ) n = 36 (15) n = 145 (33) 

Volados 0 41.6 (9) 53.1 (22) 

Depredados 81.6 (14) 13.8 (2) 35.2 (7) 

Muertos por  inanición 18.4 (3) 44.6 (4) 11.7 (4) 

* Indistiguibles del abandono 
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Figura 1. Proporción de huevos (a) y pollos (b) perdidos de cada categoría de huevo (según 

rango de puesta) y de pollo (según rango de eclosión). 
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Asincronía de eclosión y reducción de pollada 

 

La asincronía de eclosión fue estudiada en 181 pollos de 48 nidos distintos, en 

15 de los cuales (31.2%) eclosionaron todos los pollos en un día o menos, en otros 15 

nidos (31.2 %) en dos días, en 10 nidos (20.8%) en tres días y en 8 nidos (16.8%) en 

cuatro días. El grado de asincronía de eclosión fue explicado (ver Tabla 2) por el 

tamaño de la puesta (estima = 0.1944 ± 0.0633, F 1,45 = 9.41, p = 0.003) y por el número 

de huevos no eclosionados en cada nido (estima = -0.1987 ± 0.0712, F 1,45 = 7.77, p = 

0.007, desvianza original explicada del modelo = 38.3%), aunque un modelo alternativo 

incluyendo solo el número de huevos no eclosionados en cada nido resultó igualmente 

probable (Tabla 2). Los nidos con mayor tamaño de puesta son aquellos que presentan 

un mayor grado de asincronía (Fig. 2a) y en aquellos nidos con mayor número de 

huevos no eclosionados, las eclosiones fueron sincrónicas (Fig. 2b).  

 

No se han encontrado diferencias significativas entre las tres categorías de 

asincronía consideradas (categorías 2, 3 y 4) en cuanto al tamaño de puesta (Kruskal 

Wallis, H = 5.54, p = 0.13 n = 33), el número de huevos no eclosionados (H =1.6, p = 

0.6, n = 33), el número de pollos muertos (H = 7.36, p = 0.19, n = 33) y el número de 

volantones (H = 0.78, p = 0.99, n = 33) , por lo que las tres se han agrupado en una 

única categoría y se ha realizado un modelo adicional teniendo en cuenta los nidos 

sincrónicos frente a los asincrónicos. Los resultados de este análisis indican que la 

posibilidad de que la eclosión sea sincrónica o asincrónica depende, como en el modelo 

anterior, del tamaño de puesta (estima = 1.928 ± 0.684, F1,45 = 6.65 p = 0.01) y del 

número de huevos no eclosionados (estima = -1.750 ± 0.684, F1,45 = 6.53, p = 0.01, 

desvianza original explicada del modelo = 47.5 %), aunque un modelo alternativo 

incluyendo sólo el número de huevos no eclosionados resultó casi igualmente probable 

(Tabla 2). En los nidos donde se produjo una eclosión sincrónica se observaron tamaños 

de puesta menores (3.86 ± 1.12 n = 15) que en aquellos donde la eclosión fue 

asincrónica (4.96 ± 0.84 n = 33). Además, la proporción en el número de huevos no 

eclosionados fue superior en puestas con eclosión sincrónica que en aquellas con 

eclosión asincrónica (ver Tabla 1). 
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Tabla 2. Categorías de los modelos usados para explicar la variación en la asincronía de 

eclosión, la respuesta inmune mediada por células T (CMI), el peso y la longitud del tarso en 

pollos de Chova Piquirroja. El modelo más probable presenta el valor de AICc menor. Los 

modelos igualmente probables son aquellos separados por menos de 2 puntos de AICc (∆AICc 

< 2) del modelo más probable. El signo de la tendencia se muestra entre paréntesis. El peso del 

modelo indica el poder explicatorio del mismo. Los pesos de todos los modelos propuestos 

suman 1 por definición.  

 

Modelos Modelos propuestos AICc ∆AICc Peso

Grado de asincronía     

de eclosión  (HAD) Tamaño de puesta (+)Nº de huevos no eclosionados (-) 67.1 0 0.65 

 Nº de huevos no eclosionados (-) 69.8 2.7 0.17 

 Tamaño de puesta (+) 70.3 3.2 0.13 

 Fecha de puesta (-) 72.5 5.4 0.04 

 Fecha de puesta (-) Nº de huevos no eclosionados (-) 74.8 7.7 0.01 

Puestas sincrónicas      

vs asincrónicas Tamaño de puesta (+)Nº de huevos no eclosionados (-) 223.8 0 0.64 

 Nº de huevos no eclosionados (-) 226.1 2.3 0.20 

 Tamaño de puesta (+) 227.4 3.6 0.11 

 Fecha de puesta (-) 228.9 5.1 0.05 

 Fecha de puesta (-) Nº de huevos no eclosionados (-) 244.6 20.8 0 

     

CMI     

 HAD (+)condición corporal (+) fecha de puesta (-) 258.3 0 1 

 HAD (+) condición corporal (+) 269.1 10.8 0 

 Fecha de puesta (-) 275.1 16.8 0 

 Peso del huevo (+) 289.6 31.3 0 

     

     

Peso del pollo (g) Sexo (-) 844.1 - 1 

     

     

Longitud del tarso 

(mm) 
Sexo(-) 318.0 - 1 
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Figura 2. Relación entre grado de asincronía de eclosión y (a) tamaño de puesta y (b) número de 

huevos no eclosionados en nidos de chova. Tamaño muestral, i.e. número de huevos, se muestra 

sobre las barras; el número de nidos se encuentran indicados entre paréntesis. Las barras 

representan media ± error estandar. 
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En el 87 % (n = 42) de los nidos se observó reducción de pollada, afectando 

aproximadamente a la mitad de los pollos eclosionados (49.5 %, n = 181) que murieron 

antes de alcanzar los 25 días de edad (Tabla 1). Los pollos pertenecientes a nidos 

sincrónicos murieron por inanición con mayor frecuencia que en nidos asincrónicos 

(Tabla 1), pero debido al insuficiente tamaño muestral en algunas de las categorías, 

estas diferencias tan aparentes no pudieron ser testadas estadísticamente de forma 

adecuada. No se encontraron diferencias significativas en la categoría de los pollos que 

murieron en el nido, tanto en nidos sincrónicos (χ2
2

 = 0.28, p = 0.86 n = 21) como en 

asincrónicos (χ2
2 = 5.2, p = 0.07, n = 68), como en todos los nidos en conjunto (χ2

2
 = 

4.6, p = 0.1, n = 89) (Figura 1b) y para cada tamaño de pollada en el momento de la 

eclosión (Análisis Log-linear, todos P > 0.05). Por otra parte, se encontraron diferencias 

significativas en la asincronía de eclosión (sincrónicos o asincrónicos) entre puestas de 

parejas vecinas (t-sign, Z = 4.47, p = 0.0008, n = 34). También aquellas parejas que 

comparten parcialmente su territorio presentan puestas con diferente asincronía de 

eclosión (t-sign, Z = 4.8, p < 0.0001, n = 25).  

 

Respuesta inmune mediada por células T 

 

La prueba de la PHA se realizó a los 92 de 181 pollos eclosionados (50.5%) que 

superaron la edad de 25 ± 1.5 días, pertenecientes a 31 de los nidos estudiados. La 

media de la CMI de los pollos estudiados fue de 1.54 ±1.01 mm (n = 92). Los resultados 

de los modelos mixtos lineales generalizados obtenidos para explicar la variación de la 

CMI, peso y tarso de los pollos se muestran en la Tabla 2. La capacidad de respuesta 

inmune mostró una variación significativa entre polladas debido a la asincronía de 

eclosión (los nidos asincrónicos tienen una CMI mayor que los sincrónicos, Fig. 3) y la 

fecha de puesta (la CMI incrementa según avanza la estación reproductora, Tabla 3).  

 

Además, la variación de la CMI dentro de la pollada se relacionó con el peso del 

pollo, controlado por su tamaño estructural medido por el tarso (condición física) que 

fue forzado a entrar en el modelo (Tabla 3), después de controlar por los efectos del 

nido (log-likelihood test, χ2
1= 28.34, p< 0.0001). La identidad del edificio de 

nidificación no se mostró significativo en ningún modelo (log-likelihood test, p = 0.3), 

pero se mantuvo en todos ellos para controlar la pseudorreplicación. La interpretación 
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de los resultados fue la misma excluyendo la longitud del tarso del modelo (cuyo efecto 

no fue significativo). Se encontraron diferencias significativas en la CMI entre los nidos 

sincrónicos y las diferentes categorías de nidos asincrónicos (LSMEANS, estimate ± 

SE= -0.7966 ± 0.3078, t = -2.59, p = 0.01; -0.7966 ± 0.3078, t= - 2.64, p = 0.009; -

0.6195 ± 0.3464, t = -1.94, p = 0.05 respectivamente para las categorías de asincronía 2, 

3 y 4). Este modelo explicó el 31% de la desvianza original. Ni el sexo, categoría (Fig. 

4a), edad del pollo, además de sus interacciones y el resto de variables analizadas junto 

con sus interacciones, se asociaron significativamente a la variación de la CMI. 

 

 

Figura 3. Relación entre la respuesta inmune mediada por células T de los pollos de chova y el 

grado de asincronía de eclosión de sus nidadas. Tamaño de muestra, i.e. número de pollos, se 

muestra sobre las barras; el número de nidos se encuentran indicados entre paréntesis. Las 

barras representan media ± error estandar. 
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Tabla 3. Resultados de los análisis GLIMMIX con error normal y función link identity de la 

respuesta inmune mediada por células T. Las estimas de los parámetros para los niveles de 

asincronía de eclosión y sus errores estandar (entre paréntesis) fueron calculados considerando 

un valor de referencia del grado de asincronía 4 (altamente asincrónico). 

 

 

 

Variable 

 

Estima (SE) 

 

F 

 

g.l 

 

p 

     

Sincrónicas -0.6795 (0.3564) 2.90 3,85 0.0397 

Parcialmente asincrónicas 0.1770 (0.0238)    

Asincrónicas 0.3295 (0.0191)    

Peso 0.0089 (0.0032) 7.24 1,85 0.0086 

Longitud del tarso -0.0397 (0.0495) 0.65 1,85 0.4236 

Fecha de puesta 0.0735 (0.0164) 19.91 1,85 <0.001 

 

Un modelo adicional para evaluar los factores determinantes en la variación del 

peso de los pollos en el momento de realizar la prueba de la PHA reveló como variables 

significativas el efecto del nido (factor aleatorio, log-likelihood test, χ2
1= 24.14, p< 

0.0001) y el sexo del pollo (ver Tabla 2) (estima = -30.83 ± 4.62, F1,60 = 44.4, p < 0.001; 

Fig. 4b). La identidad del edificio de nidificación no se mostró significativo en ningún 

modelo (log-likelihood test, todos P > 0.4), pero se mantuvo en todos ellos para 

controlar la pseudorreplicación. Este modelo explica el 75% de la desvianza original. La 

variación en la longitud del tarso en pollos estuvo también determinada por el sexo del 

pollo (estima = 3.488 ± 0.262, F1, 60 = 167.02, p < 0.001) y del nido (factor aleatorio, 

log-likelihood test, χ2
1= 53.59, p< 0.0001). Este modelo explica el 78% de la desvianza 

original. La categoría del pollo (según el rango de eclosión) (Fig. 4c), la edad del pollo 

y otras variables junto a sus interacciones no se asociaron significativamente a la 

variación del peso y del tarso. 
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Figura 4. Relación entre la categoría de pollo y (a) respuesta inmune mediada por células T, (b) 

peso y (c) longitud del tarso en pollos de chova. Simbolos negros representan machos y blancos 

representan hembras. El tamaño muestral en (a), (i.e. número de pollos) se muestra sobre las 

barras y es el mismo para (b) y (c). Las barras representan media ± error estandar. 
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DISCUSIÓN 

 

Entre los factores mas importantes que determinan el tamaño de puesta y el 

número de huevos no eclosionados, destacan los relacionados con la calidad parental, 

tales como la condición corporal de los padres, el estado de salud, el esfuerzo de los 

machos por cebar a la hembra antes y durante la puesta de los huevos, el efecto de la 

edad sobre la fertilidad, la capacidad de producción de huevos y la experiencia en la 

reproducción (Clutton-Brock, 1991; Price, 1998). En la chova, las parejas con polladas 

de eclosión sincrónica tienen un tamaño de puesta menor que la moda (cinco huevos, 

Fig. 2.a, ver también Blanco et al., 1998a), así como, comparativamente, una alta 

proporción de huevos inviables y de pollos muertos por inanición (Tabla 1). Aunque 

varios estudios muestran que la asincronía de eclosión se debe a la necesidad de 

producir diferencias fenotípicas entre hermanos (ver revisión en Laaksonen, 2004), la 

variación en la asincronía de eclosión en la chova podría ser una evidencia indirecta de 

la calidad parental, con consecuencias similares en toda la pollada; reproductores de 

baja calidad producen puestas pequeñas con una alta proporción de huevos no viables y 

con una mayor probabilidad de eclosionar de forma sincrónica. Esta capacidad puede 

estar determinada por la calidad de los reproductores en términos de condición, edad, y 

experiencia, o por una combinación de estos y otros factores (Bignal et al., 1997; Reid 

et al., 2003a, b), más que en diferencias derivadas de las condiciones ambientales y de 

la calidad de los territorios, ya que existe una aparente homogeneidad en la composición 

de hábitat y estructura del área de estudio (Tella et al., 1994; Blanco et al. 1998b). Esta 

hipótesis puede ser además apoyada gracias a los resultados obtenidos sobre las 

diferencias en la categoría de asincronía de eclosión encontradas entre parejas vecinas, 

compartiendo o no el mismo área de alimentación. 

 

Las consecuencias de la asincronía de eclosión y la formación de jerarquías 

sobre la inmunocompetencia fueron valoradas midiendo la respuesta inmune mediada 

por células T. Numerosos estudios han mostrado que la CMI de los pollos puede verse 

influida por múltiples factores ambientales y parentales que han sido evaluados de 

forma independiente en muchas especies (revisión en Tella et al., 2002), sin tener en 

cuenta la variación interanual en los factores ambientales (Jovani et al., 2004). Para 

estudiar la respuesta inmune de los pollos de chova se ha analizado simultáneamente (I) 

factores familiares, usando índices indirectos de calidad parental y ambiental y (II) 
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inversión parental diferencial, analizando la formación de jerarquías de pollada a través 

de la asincronía de eclosión, con consecuencias potenciales sobre sus características 

fenotípicas y sobre la competencia entre hermanos. Este estudio demuestra que la CMI 

depende de efectos familiares comunes, como evidencian los efectos significativos de la 

identidad del nido, el grado de asincronía de eclosión y la fecha de puesta. No obstante, 

desconocemos la variación anual de la inmunocompetencia producto de la 

disponibilidad de alimento, condiciones meteorológicas o prevalencia de parásitos, 

todos ellos factores relacionados con la fecha de puesta y que podrían influenciar sobre 

este resultado, como indica Jovani et al. (2004). 

 

El efecto indirecto de la calidad parental se observa desde el inicio de la 

reproducción (sobre el tamaño de puesta y el número de huevos no viables) y a lo largo 

del proceso de cría de los pollos, posiblemente como consecuencia de un efecto en 

cascada en el proceso de la reproducción (Clutton-Brock, 1991). Así, los pollos de 

polladas sincrónicas mostraron una menor calidad inmunológica que los de polladas 

asincrónicas, a pesar del menor tamaño de pollada de las primeras. Dado que la CMI de 

los pollos es un buen indicador de supervivencia y de un posterior reclutamiento a la 

población reproductora (Cichón y Dubiec, 2005), este resultado puede además indicar 

que los padres que producen puestas sincrónicas pueden ser de peor calidad en algunos 

aspectos (edad, experiencia, condición), produciendo descendencia con 

inmunocompetencia reducida. La calidad inmunológica de los pollos no está 

determinada por el orden en la jerarquía de eclosión, ni por el sexo, ni por la interacción 

entre ambos factores. Los pollos machos son más pesados y tienen un mayor tamaño 

estructural que los pollos hembra, debido al dimorfismo sexual de la especie, pero no se 

han encontrado diferencias debidas a la categoría del pollo ni otras diferencias entre 

pollos de una misma pollada. Por tanto, parece que en esta especie no existe una 

estrategia de inversión diferencial en relación con la categoría del pollo, en la que se 

favorecería a los pollos mayores o a algún sexo en concreto. Además, el fracaso de 

huevos o pollos no está determinado por la categoría de huevo/pollo a la que pertenezca. 

De hecho, los primeros huevos puestos o eclosionados muestran similares tasas de 

fracaso que los últimos. Estos resultados podrían indicar que las diferencias en la 

calidad parental, reflejadas en puestas sincrónicas (evidencias indirectas de padres de 

baja calidad) versus puestas sincrónicas (evidencias indirectas de padres de alta 

calidad), podrían ser trasladadas a diferencias en la calidad inmunológica de los pollos. 
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En esta especie, la calidad de los padres también podría reflejarse en la 

capacidad para criar el mayor número posible de pollos hasta que abandonan el nido 

(Laiolo et al., 1998), maximizando su esfuerzo reproductor para invertir en todos los 

pollos por igual. Se ha comprobado que los últimos pollos de la nidada no poseen un 

peso ni un tamaño esquelético menor, ni su CMI difiere de la del resto de pollos del 

nido. Esto podría ser debido a que los intervalos de eclosión entre hermanos (máximo 4 

días entre el primer y último pollo nacido) podrían no ser lo suficientemente largos 

como para producir la creación de jerarquías de tamaño que pudiera conllevar 

consecuencias sobre la condición o crecimiento de determinados pollos. Según lo 

observado en esta especie, no se han producido situaciones de agresión entre hermanos 

y no parece probable que se produzcan, al menos de forma severa, tal como demuestra 

la ausencia total de heridas, tanto en los pollos vivos como en los encontrados muertos 

en el nido (ver también Bignal y Whiters, 1982). Además, los progenitores podrían 

asignar alimento de forma extraordinaria especialmente a los pollos más pequeños de la 

pollada, tal como señala Krebs (1999), en el que el control parental de la inversión en la 

descendencia podría producirse a través de la alimentación selectiva de los pollos, 

especialmente cuando el alimento es abundante. De esta forma los padres podrían 

compensar las posibles diferencias en el crecimiento de los pollos y sus consecuencias 

sobre la condición y la inmunocompetencia, previniendo así la reducción de pollada 

debido a desigualdades que pueden ser evitadas (Krebs, 1999; Wiebe y Bortolloti, 

2000), al menos al final de los estadios finales del periodo de estancia en el nido. 

 

La asincronía de eclosión en la mayoría de las especies estudiadas tiene efectos 

negativos sobre el crecimiento y la supervivencia de los últimos pollos eclosionados 

(ver revisión en Krebs, 1999), aunque la  inversión aparentemente similar en tamaño y 

crecimiento de todos los pollos de la misma pollada ha sido documentada con menor 

frecuencia, especialmente en aves de larga vida. Probablemente, este sea el primer 

estudio que muestra que una inversión similar en el tamaño y crecimiento de todos los 

pollos de una misma nidada puede también reflejarse en una similar 

inmunocompetencia.  

 

La inversión similar en todos los pollos de la nidada debería repercutir en un 

incremento directo de la eficacia biológica de los padres en especies de vida corta, 

debido a la baja posibilidad de reproducirse con éxito en muchas ocasiones (Drent y 
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Daan, 1980). Sin embargo, esta estrategia de inversión similar en todos los pollos de la 

pollada también podría implicar un incremento de la energía empleada para criar a todos 

los pollos en condiciones similares (Stamps et al., 1985; Krebs, 1999). Los padres 

podrían estar poco dispuestos a incrementar la energía necesaria para criar a su 

descendencia en esas condiciones, al menos en especies de vida larga, porque esto 

puede suponer costes en términos de su propio valor reproductivo residual (Stearns, 

1992). Como la chova es una especie de vida larga, una posibilidad sería que la 

inversión similar en todos los pollos de la nidada pudiera no ser costosa para los 

reproductores de esta especie en el área de estudio, lo cual requeriría una más amplia 

investigación con el fin de probarlo adecuadamente. Otra alternativa podría ser que los 

progenitores invirtieran de forma similar sobre todos sus pollos aunque esto les 

implicara costes eventuales, con repercusiones en su supervivencia y futura 

reproducción. En el caso de la especie objeto de estudio, estarían utilizando una 

estrategia en la que los progenitores asumen los costes de la reproducción con el fin de 

proteger la eficacia biológica futura de los pollos, tal como ocurre generalmente en 

especies de vida corta (Clutton-Brock, 1988). Esta estrategia de inversión parental 

podría ser parcialmente explicada por el hecho de que la chova, aún siendo una especie 

de vida larga, suele encontrar múltiples dificultades para reproducirse con éxito año tras 

año dependiendo de diversos factores (Bignal et al., 1997), principalmente debido a la 

depredación (Capítulo 2 y 3) y a la tenacidad de los reproductores por mantener los 

mismos lugares de nidificación año tras año (Capítulo 5). En la población estudiada, 

sólo el 18 % de las parejas controladas (n = 107) se reprodujo con éxito año tras año 

durante tres temporadas consecutivas (datos propios). El 29 %  (n = 107) de las parejas 

fracasó de forma recurrente, y de éstas, el 74 % (n = 31) fracasó debido a la depredación 

recurrente del nido. Solo el 34 % del total de intentos de reproducción controlados (n = 

871 nidos donde se inició la puesta) consiguió producir algún pollo (datos propios). Por 

lo tanto, la reproducción con éxito en esta especie puede ser tan impredecible e 

infrecuente que la estrategia de inversión parental estaría dirigida a maximizar la 

supervivencia de todos los pollos, evitando la formación de jerarquías en la pollada. 
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2 
 

Limitación de los lugares de nidificación, densidad de 

reproductores a distintas escalas espaciales y depredación en la 

chova piquirroja 

 

INTRODUCCIÓN 

 

Las decisiones relativas a la reproducción en los animales se modulan por 

selección natural en respuesta a los ambientes en que viven (Lack, 1968; Newton, 

1989). Numerosos factores, tales como el riesgo de depredación y otras relaciones 

interespecíficas, la climatología, la densidad o las diversas características del hábitat 

determinantes de la calidad del territorio, pueden ejercer efectos variables en diferentes 

especies (Newton, 1989, 1998). Mientras que muchos estudios proporcionan evidencias 

sobre los efectos de uno o de unos pocos factores como determinantes de la 

reproducción, existe muy poca información sobre los múltiples factores potenciales que 

pueden actuar al mismo tiempo sobre diferentes parámetros de la reproducción, y, 

además, esta información se limita generalmente a determinados estadíos de la 

reproducción o a determinadas escalas espaciales (Krüger, 2002; Müller et al., 2005), 

por lo común en áreas relativamente pequeñas (Baillie et al., 2000). Aproximaciones 

integradoras, que consideren múltiples determinantes de los parámetros de la 

reproducción a diferentes escalas y sobre áreas lo suficientemente grandes para ser 

representativas de la mayor parte de los procesos poblacionales, pueden suponer 

aportaciones de gran interés de cara a mejorar la comprensión de las historias vitales de 

los animales y las presiones selectivas a las que se enfrentan (Baillie et al., 2000; 

Krüger, 2002; Chalfouin y Martin, 2007). 

 

Los diferentes factores que determinan el proceso de la reproducción pueden 

interactuar de forma tal que uno incremente o haga disminuir los efectos de los otros a 
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escala poblacional. Por ejemplo, la densidad de reproductores en aves que crían en 

cavidades generalmente se encuentra limitada por la escasez de lugares de nidificación 

(ver revisión en Newton, 1994 y 1998) y esta limitación puede tener distintas 

implicaciones en la distribución espacial de las parejas reproductoras dependiendo de la 

disponibilidad de hábitat adecuado y de los tipos de lugares de nidificación (Newton, 

1994; Martin, 1988a). Las cavidades adecuadas para nidificar pueden, dependiendo de 

su naturaleza, distribuirse de forma agregada dentro de un mismo hábitat o entre 

diversos tipos de hábitat, por ejemplo en áreas espacialmente restringidas como los 

cortados (Blanco et al., 1998a) o en bosquetes maduros con oquedades inmersos en 

áreas agrícolas (Newton, 1992), lo que puede determinar agregaciones circunstanciales 

de parejas reproductoras o la asociación activa para nidificar (Stamps 1988; Siegel-

Causey y Kharitonov, 1990). Estas alternativas pueden tener diferentes repercusiones 

sobre los distintos parámetros de la reproducción a través de sus efectos en la densidad 

de reproductores, con costes y beneficios variables como consecuencia de la 

competencia intraespecífica, las interacciones sociales y la depredación (Dhondt y 

Schillemans, 1983; Martin, 1995; Sillet et al., 2004; Serrano et al., 2005). La presencia 

de individuos no reproductores en áreas de reproducción adecuadas (ver Sergio y 

Penteriani, 2005) podría también verse influida por la distribución de lugares de 

nidificación utilizados y vacantes y en consecuencia, por la densidad de reproductores y 

el éxito reproductor. Esto a su vez podría influir en el grado de competencia entre 

reproductores y no reproductores, tanto por la limitación de los lugares de nidificación, 

como por recursos como la pareja o el alimento (Kokko y Sutherland, 1998; Carrete et 

al., 2006a). No obstante, hay pocos estudios que hayan evaluado el efecto de los 

individuos no reproductores sobre los distintos parámetros de la reproducción en 

especies que anidan en cavidades y bajo condiciones variables de densidad de 

reproductores y disponibilidad y distribución de los lugares de nidificación. Otros 

factores limitantes de las poblaciones, como el alimento y la depredación, pueden 

ejercer también una influencia indirecta sobre la reproducción debido al efecto 

combinado de la densidad de reproductores y la distribución espacial de los nidos 

(Martin, 1995; Oro et al., 1999; Lindström et al., 2005). 

 

La depredación de los nidos es un factor muy importante en la dinámica 

poblacional de las aves (Ricklefs, 1969; Martin, 1988a, b) y desde hace décadas los 

ecólogos han discutido el efecto de los patrones de distribución de los nidos sobre las 
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tasas de depredación (Lack, 1968; Gottfried, 1978; Martin, 1988a). El objetivo principal 

de los estudios anteriores ha sido evaluar la relación existente entre depredación y 

densidad de nidos. Aunque bajo determinadas circunstancias la tasa de depredación 

puede disminuir al aumentar el tamaño de la agregación de las presas (“efecto de 

dilución”, Götmark y Andersson, 2005), la asunción esencial en el estudio de la 

depredación de nidos dependiente de la densidad dice que los depredadores 

incrementarían su impacto sobre las presas en las áreas (o parches) de alta densidad de 

nidos y lo disminuirían donde la densidad de nidos es menor (Tinbergen et al., 1967; 

Martin, 1988a). Además, la presencia y abundancia de individuos de la misma especie, 

incluyendo a los no reproductores que comparten con los reproductores las áreas de cría 

y de alimentación, puede influir en las tasas de depredación al producir un efecto de 

atracción de depredadores hacia “puntos calientes de alimentación”, con presas 

abundantes (por ejemplo, territorios de alta densidad de reproductores que atraen a los 

no reproductores). Por el contrario, la presencia de no reproductores compartiendo 

hábitat de alimentación o asociados a los reproductores en las áreas de cría, por ejemplo 

en dormideros comunales, podría diluir el riesgo de depredación sobre los reproductores 

y sus nidos, tal y como se ha propuesto en general para los individuos de más edad, que 

se beneficiarían de los dormideros comunales al rodearse de individuos inexpertos y 

subordinados (Weatherhead, 1983; Still et al., 1987). Sin embargo, pocos estudios han 

valorado de forma simultánea el efecto de la densidad y la abundancia de reproductores 

y no reproductores sobre los parámetros de la reproducción, especialmente en relación 

con el efecto de atracción que pueda ejercer su agregación en la depredación de los 

nidos.  

 

En este estudio hemos examinado el efecto de diversas variables poblacionales, 

sociales y ambientales sobre los distintos parámetros de la reproducción de la chova 

piquirroja (Pyrrhocorax pyrrhocorax). Aunque estudios previos sobre la especie han 

evaluado el efecto de la edad de los reproductores y de su lugar de nacimiento sobre la 

reproducción (Reid et al,. 2003a, 2006), existe poca información sobre cuáles son los 

factores limitantes que determinan la variación de los distintos parámetros de la 

reproducción en esta especie, como la climatología (Reid et al., 2003b) y la densidad de 

población (Blanco et al., 1998a).  
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 Por ejemplo, todavía es poco conocido el impacto de la depredación de los 

nidos sobre la reproducción de las chovas, a pesar de que se ha sugerido que podría ser 

muy importante (Zuñiga, 1989) y que probablemente podría originar diferencias en la 

dinámica poblacional de las distintas poblaciones (Blanco y Tella 1997; De Sanctis et 

al., 1997; Kerbiriou et al., 2006) debido a las diferentes comunidades de depredadores 

presentes en distintos contextos biogeográficos y paisajísticos (véase revisión en 

Thompson, 2007). Además, la densidad de reproductores también puede desempeñar un 

papel muy importante en el éxito reproductor de las chovas debido a la heterogeneidad 

del hábitat o a las interferencias interespecíficas (Blanco et al., 1998b). Estos diferentes 

mecanismos de regulación poblacional pueden variar según poblaciones y localidades 

dependiendo de múltiples factores ambientales, sociales y poblacionales (Rodenhouse et 

al., 1997; Newton 1998; Turchin 1999), dependiendo especialmente de las estrategias 

de reproducción (territoriales o agregadas) que se utilicen dentro de una población y 

entre poblaciones de chovas (Bignal et al., 1997; Blanco et al., 1997, 1998a).  

 

En este estudio se han evaluado los efectos de la densidad de reproductores 

(derivada de la disponibilidad y selección de lugares de nidificación) sobre la 

reproducción a diferentes escalas espaciales, puesto que pueden ser consecuencia de una 

jerarquía espacial que integra los requerimientos de los individuos a escalas sucesivas 

(Johnson, 1980; Orians y Wittenberger, 1991). Además, factores limitantes como la 

depredación de los nidos y la competencia intraespecífica probablemente dependan de 

la escala (Stokes y Boersma, 2000; Griffin y Thomas, 2000; Tella et al., 2001). Por 

ejemplo, si se considera que las parejas reproductoras y sus nidos, que son el foco de 

atracción de los depredadores, pueden hallarse distribuidos de acuerdo a un proceso 

jerárquico de selección de parches con abundancia de presas (Johnson, 1980; Kotliar y 

Wiens, 1990), los depredadores podrían ser capaces de responder a la variación en la 

abundancia de presas a distintas escalas espaciales (Fauchald et al., 2000). La 

competencia intraespecífica también podría depender de distintos patrones de densidad 

a escalas diferentes (Chamberlain y Fuller, 1999), por ejemplo a escalas grandes, si se 

considera el número de parejas reproductoras en áreas particulares con diferentes 

tamaños y características (Griffin y Thomas, 2000; Tella et al., 2001), pero también a 

escalas más pequeñas, como la que determina la distancia entre parejas vecinas (Stokes 

y Boersma, 2000; Carrete et al., 2006b), que también podría depender del sistema social 

de nidificación elegido, solitario o agregado en el caso de la chova (Bignal et al., 1997, 
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Blanco et al., 1998a). Además, los individuos no reproductores podrían desempeñar un 

papel importante en los parámetros de la reproducción dependientes de la densidad, 

haciendo disminuir, por ejemplo, la productividad de las parejas reproductoras mediante 

interacciones agresivas o competencia (Kokko y Sutherland, 1998, Carrete et al., 

2006b), si bien esta cuestión apenas se ha valorado desde una perspectiva que considere 

múltiples escalas espaciales y temporales. El principal objetivo de este trabajo consiste 

en evaluar el efecto de múltiples factores limitantes, de variable naturaleza, que podrían 

actuar al mismo tiempo sobre los distintos parámetros de la reproducción, con el fin de 

valorar su contribución relativa a diferentes escalas, en áreas particulares y en un 

contexto poblacional. 

 

MATERIAL Y MÉTODOS 

 

Área de estudio  

 

El estudio se llevó a cabo en el Valle del Ebro, Aragón (ver Introducción 

General). De acuerdo con la distribución espacial de las parejas reproductoras, el área 

de estudio se dividió en siete subáreas de entre 51-733 Km2. Para ello se tuvo en cuenta 

(1) la existencia de hábitat no adecuado entre subáreas, (2) las diferencias en las 

características sociales, como la densidad de reproductores y no reproductores y (3) las 

diferencias en las características ambientales, como la disponibilidad de hábitats 

adecuados para la alimentación y nidificación (Tabla 1, ver también Tella et al., 1993; 

Blanco et al., 1997; Serrano y Tella, 2003). Al delimitar de forma objetiva diferentes 

subáreas, separadas espacialmente y ocupadas por grupos de parejas reproductoras (Fig. 

1), se ha intentado diferenciar las posibles diferencias relacionadas con las 

características ambientales y sociales que podrían afectar a la reproducción en cada una 

de las áreas, algo que no se podría realizar si se considerara el área de estudio como una 

unidad homogénea (Thomas y Kunin, 1999). Sólo unas pocas parejas no fueron 

consideradas en los análisis, por encontrarse aisladas o en pequeños grupos fuera de las 

subáreas definidas y a cierta distancia de éstas (Fig. 1). 
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Procedimientos 

 

El área de estudio se censó en 2004 con el fin de detectar el mayor número 

posible de parejas reproductoras. Una vez localizadas, se realizó un seguimiento 

exhaustivo de los distintos parámetros de la reproducción, así como de los múltiples 

factores que pueden actuar simultáneamente sobre la reproducción de la chova. De esta 

forma, se controlaron 402 parejas nidificando en 296 edificios distribuidas dentro del 

área de estudio. Este área comprende la mayor parte de la distribución geográfica de la 

chova en el Valle del Ebro (Blanco et al., 1997), incluyendo también la mayor parte del 

espacio usado por los reproductores y no reproductores en sus movimientos de 

dispersión y de alimentación a lo largo del año (datos propios). 

 

Figura 1. Área de estudio y localización de los edificios ocupados por parejas reproductoras de 

Chova Piquirroja en cada subárea del Valle del Ebro. 
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       Alcañiz Belchite Central H. HuescaFraga  TaustePina TOTAL 
Nº parejas por edificio 1.1 ± 0.4 1.7 ± 1.1 1.9 ± 1.4 1.3 ± 1.3 1.8 ± 1.7 1.4 ± 0.9 1.06 ± 0.2 1.46 ± 0.9 
        rango 1-2 1-6 1-16 1-5 1-9 1-7 1-2 1-16 
Densidad (parejas/Km2) 0.13 (23/169) 0.11 (43/390) 0.39 (119/303) 0.52 (46/88) 0.15 (31/209) 0.17 (124/733) 0.31 (16/51) 0.20±0.1 (402/1943) 
Distancia al edificio más cercano (m) 1468 ± 1165 1994 ± 1132 733 ± 500 713 ± 453 1373 ± 1202 1152 ± 709 907 ± 510 1191 ± 810 
       rango 180-4280 1194-6805 100-1722 90-1732 70-4135 210-4281 240-2262 70-6805 
Distancia al dormidero más cercano 6417 ± 4114 11023 ± 4993 5533 ± 4964 2886 ± 1665 3173 ± 1723 3708 ± 1905 33207±1952 9421 ± 3045 
Nª dormideros 1 1 8 3 3 14 0 30 
Tamaño dormidero en invierno 16 ± 3 89 ± 32 719 ± 108 188 ± 23 286 ± 21 722 ± 55 0 2020 ± 242 
Tamaño dormidero en primavera 13 ± 2 60 ± 22 513 ± 83 154 ± 36 102 ± 54 358 ± 41 0 1200 ± 236 
Tamaño dormidero en verano 12 ± 4 138 ± 46 652 ± 89 338 ± 51 168 ± 36 458 ± 40 0 1754 ± 266 
% Cultivos de cereal de secano 99.1 85.5 48.1 99.2 61.2 68.2 96.6 79.7 
% Cultivos de regadío 0.99 8.1 1.3 0.05 19.1 0.99 0 4.36 
% Cultivos arbóreos-arbustivos 0 0 0 0.1 0 0 0 0.01 
% Coníferas 0 0 6 0.5 0 2.5 2.1 1.5 
% Parches mixtos cereal y matorral 0 6.4 13.3 0 8.9 9.3 0 5.4 
% Matorral 0 0 16.8 0 10.8 19.01 1.3 6.8 
% Salinas y balsetes 0 0 14.5 0.15 0 0 0 2.23 
Diversidad de hábitat *      0.05 0.2 0.4 0.2 0.5 0.3 0.01 0.23

Tabla 1. Número de parejas por edificio, densidad de reproductores, distancia al nido más cercano, distancia al dormidero más próximo, número de 
dormideros, número medio de individuos en dormidero por estación y porcentaje de extensión de hábitat y diversidad de hábitat en cada subpoblación de 
Chova Piquirroja del Valle del Ebro. *Índice de diversidad de hábitat de Shannon (Krebs, 1998) calculado como: Σ(plogep), donde p es la proporción de cada 
tipo de hábitat. 
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Variables sociales y de densidad 

 

 La definición de las variables incluidas en los análisis pueden ser consultadas en 

el Apéndice 1. Durante la toma de datos, se registró el número de parejas reproductoras 

en cada edificio y el sistema social de nidificación seleccionado por las mismas (solitario 

o agregado). Cuando varias parejas nidificaron en el mismo edificio, consideramos que 

pueden compartir su área de campeo o territorio (Bignal et al., 1997; obs. pers.) Se 

registró la latitud y longitud de cada edificio ocupado por chova con un GPS (Sistema de 

Posicionamiento Global). Estas variables se utilizaron con el fin de controlar la 

existencia de algún efecto de autocorrelación espacial sobre la reproducción (Legendre, 

1993). Todos los nidos se situaron en mapas digitales.  

 

La densidad de reproductores alrededor de cada edificio ocupado por parejas 

reproductoras se definió como el número de parejas reproductoras en áreas circulares de 

0.5, 2 y 5 Km de radio alrededor de cada edificio. Estas escalas se determinaron de 

acuerdo con diferentes factores clave implicados en el uso del hábitat durante el periodo 

de reproducción (Bignal et al., 1996; Kerbiriou et al., 2006; datos propios). El área de 

0.5 Km de radio correspondería al área central de campeo, área utilizada en mayor 

medida por las parejas reproductoras para obtener alimento y lugar donde interactúan 

con las parejas que nidifican en el mismo edificio (Bignal et al., 1996; Whitehead, 2005; 

Kerbiriou et al., 2006; datos propios). El radio de 2 Km equivale al doble de la distancia 

media entre nidos de parejas vecinas en el área de estudio (Blanco et al., 1997; presente 

estudio). Esta área corresponde al área media utilizada por una pareja durante el periodo 

de reproducción (datos propios, ver también Bignal et al., 1996; Kerbiriou et al., 2006) y 

por tanto, se consideró como su “territorio”. El área de 5 Km de radio corresponde al 

área máxima usada por las parejas reproductoras durante el periodo de reproducción 

(Kerbiriou et al., 2006; datos propios). La densidad de reproductores fue calculada como 

el número de parejas en cada área circular alrededor de cada edificio (con radios de 0.5, 

2 y 5 Km), incluyendo el número de parejas reproductoras en el edificio (de aquí en 

adelante densidad reproductora 1) y excluyendo el número de parejas reproductoras en el 

edificio (de aquí en adelante densidad reproductora 2), con el fin de valorar la influencia 

sobre la reproducción de la densidad creada por la agregación o no de parejas que 

nidifican en el mismo edificio. También se registraron el número de áreas que solapan 

con el de una determinada pareja, según las distintas áreas de 0.5, 2 y 5 Km de radio 
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alrededor de cada edificio ocupado y el número de parejas nidificando en anillos de 0.5-

2 Km y 2-5 Km de radio, como otra forma alternativa de comprobar el efecto de la 

densidad de reproductores sobre la reproducción. Con el programa Arcview (version 3.2; 

ESRI, Redlands; CA) se determinó la distancia entre los nidos. Para ello se midieron dos 

variables distintas de distancia entre parejas vecinas: la distancia al nido más cercano y 

la distancia al edificio más cercano. 

 

La disponibilidad de lugares de nidificación alrededor de cada edificio ocupado 

por parejas reproductoras se determinó mediante el registro del número de edificios 

disponibles para la especie en cada área de 0.5, 2 y 5 Km de radio alrededor de cada 

edificio ocupado. Se consideraron como edificios disponibles para la nidificación 

aquellos ocupados previamente y que mantenían un buen estado de conservación o bien 

aquellos con lugares adecuados para nidificar, independientemente de su ocupación en 

años anteriores (Blanco y Tella, 1997, 1999; Blanco et al., 1997).  

 

Para evaluar si existe limitación en los lugares de nidificación, se comprobó si la 

densidad de reproductores estaba determinada por la disponibilidad de lugares de 

nidificación alrededor de áreas de 2 Km de radio de todos los edificios ocupados de cada 

subárea a lo largo de todo el área de estudio (n = 296). Se seleccionó un área de 2 Km 

porque incluye los límites del territorio y la mayor parte del área de campeo, donde 

pueden ocurrir la mayor parte de las disputas territoriales (Kerbiriou et al., 2006, datos 

propios). Para evitar la autocorrelación espacial, el mismo análisis se realizó con una 

submuestra de 60 áreas de 2 Km de radio distribuidas por todo el área de estudio, 

elegidas al azar y que no se solapan entre ellas. 

 

Se inspeccionó el área de estudio de forma intensiva a lo largo del año, con el fin 

de localizar la mayor parte de los dormideros comunales, registrando los movimientos 

de las chovas entre las áreas de campeo y las zonas donde se agrupan antes de entrar al 

dormidero. Se buscaron los bandos de alimentación por la tarde y despues se siguieron 

para localizar los dormideros comunales. Una vez localizados, se registró la posición 

exacta (latitud y longitud) de cada dormidero comunal, se marcó su localización en 

mapas digitales y se determinó la distancia entre el edificio y el dormidero más cercano 

usando el programa Arcview. Se efectuó un seguimiento mensual de cada dormidero 

para registrar el número de individuos presentes en distintos periodos a lo largo del año. 
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Como los individuos no reproductores utilizan territorios de gran tamaño (Blanco et al., 

1998b), la densidad de no reproductores alrededor de cada edificio ocupado por parejas 

reproductoras se calculó teniendo en cuenta el número de no reproductores que utilizan 

dormideros durante el periodo de reproducción en un área circular de 5 Km de radio 

alrededor de cada edificio ocupado (es el área máxima usada por las parejas 

reproductoras durante el periodo de reproducción) límite máximo en el cual 

reproductores y no reproductores pueden por lo tanto interactuar. La densidad de 

coespecíficos alrededor de cada edificio ocupado se calculó sumando el número 

individuos reproductores y no reproductores que utilizan dormideros, en un área circular 

de 5 Km de radio.  

 

Variables ambientales y de hábitat 

 

El conocimiento detallado sobre el área precisa utilizada por cada pareja 

reproductora puede proporcionar información muy valiosa sobre la composición y la 

calidad del territorio (Bignal et al., 1996), debido a que determina parcialmente ciertos 

aspectos de la reproducción (Kerbiriou et al., 2006). Sin embargo, no fue posible la 

obtención de este tipo de datos por razones prácticas y logísticas dado el elevado número 

de parejas en el área de estudio. Las áreas circulares de diferentes radios, que intentan 

caracterizar las áreas de campeo utilizadas con diferente intensidad alrededor de los 

lugares de nidificación, han sido usadas frecuentemente para elaborar modelos de 

selección de hábitat a distintas escalas espaciales (Griffin y Thomas, 2000; Tella et al., 

2001; Martínez et al., 2003). La metodología utilizada en este estudio podría introducir 

errores sistemáticos y aumentar la presencia de ruido estadístico, pero también puede 

simplificar los análisis, ya que permite el uso de datos en un sistema de información 

geográfico, sin producir los habituales errores de muestreo al estimar las áreas de 

campeo. La información sobre estructura y composición del hábitat alrededor de cada 

edificio ocupado (áreas circulares de 0.5, 2 y 5 Km de radio) se obtuvo a partir de la 

capa digital CORINE (CEC 1999), calculándose la extensión de cada categoría de 

hábitat y el porcentaje de la misma (Apéndice 1). 

 

 Los datos relativos a las condiciones meteorológicas (lluvia y temperatura media 

anual) se obtuvieron a partir de capas digitales procedentes del Instituto Nacional de 

Meteorología. Además se midió una variable topográfica (altitud) a partir de una capa 
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digital de elevación. Se registró la frecuencia de uso del edificio por parte de los 

humanos que realizan labores agrícolas y ganaderas en la zona, específicamente si el uso 

ha sido frecuente, esporádico o inexistente (Apéndice 1). También se registró la 

presencia en los edificios de individuos reproductores de lechuza común (Tyto alba) y 

rata parda (Rattus norvegicus), depredadores comunes de los nidos de chova en el área 

de estudio (Blanco y Tella, 1997; obs. pers.). Por último, se registró la existencia de 

colonias de cernícalo primilla (Falco naumanni), especie que suele defender el edificio 

frente a intrusos, gracias a lo cual las parejas de chova podrían obtener beneficios en la 

reproducción (Blanco y Tella, 1997). 

 

Datos de reproducción 

 

Con el fin de determinar la fecha y el tamaño de las puestas completas se realizó 

un seguimiento exhaustivo de los nidos antes y durante la puesta. Las puestas 

incompletas o de reposición no se consideraron en los análisis. Una vez que los huevos 

eclosionaron, se continuó con el seguimiento de los nidos para comprobar la posible 

existencia de fracasos completos en la eclosión (es decir, que no eclosione ningún 

huevo). Los nidos se visitaron a partir de los 25 días siguientes a la eclosión, con el fin 

de determinar la existencia de fracasos completos en la reproducción (es decir, que no 

vuele ningún pollo en los nidos en que eclosionaron huevos) y el éxito reproductor (que 

lleguen a volar pollos del nido o no, considerando todos los nidos independientemente 

de su éxito de eclosión).  

 

Durante este proceso, se consideraron los siguientes parámetros de la 

reproducción: (1) fecha de puesta, número de días desde el 1 de enero hasta que el 

primer huevo fue puesto; (2) tamaño de puesta; (3) número total de pollos volados 

(incluyendo nidos fracasados); (4) número de pollos volados de polladas exitosas (nidos 

con al menos un pollo volado); (5) éxito reproductor (asignando un 0 a nidos fracasados 

y un 1 a nidos exitosos); (6) fracaso completo en la eclosión (asignando un 0 a puestas 

con al menos un huevo eclosionado y un 1 a puestas en las que no eclosionó ningún 

huevo); (7) fracaso completo en la reproducción (asignando un 0 a los nidos con al 

menos un pollo volado y un 1 a aquellos nidos en los que eclosionó algún huevo, pero en 

el que no voló ningún pollo); (8) depredación del nido (asignando un 0 a nidos exitosos 
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y un 1 a nidos cuyo contenido fue completamente depredado, tanto en la fase de huevo 

como de pollo). 

Se registraron las distintas causas de fracaso completo de eclosión y de 

reproducción. Para los nidos con fracaso de eclosión, se estableció una distinción entre 

puestas depredadas (cuando se encontraron restos de huevos con signos de haber sido 

depredados o cuando desaparecieron todos los huevos de la puesta), y puestas con 

huevos abandonados y por tanto inviables (huevos infértiles o con el embrión muerto, 

confirmado posteriormente mediante necropsia). En aquellos nidos donde eclosionó 

algún huevo, pero en los que finalmente hubo fracaso en la reproducción (no voló 

ningún pollo), también se diferenciaron los pollos muertos por inanición (pollos muertos 

en el nido con un peso inferior al adecuado para su edad) o depredados (pollos 

desaparecidos o restos de los mismos cerca del nido). Como la depredación parcial de 

puestas o polladas en esta especie es muy infrecuente (Blanco y Tella, 1997; Capítulo 1), 

se usaron únicamente datos de nidos totalmente depredados. Los nidos se consideraron 

depredados cuando se encontraron restos de pollos o huevos (restos de cáscara de huevo 

o restos de los pollos) con signos de depredación, o cuando los huevos y los pollos 

desaparecieron totalmente de los nidos y alrededores.  

 

También se analizó el éxito reproductor, el fracaso en la eclosión, el fracaso en la 

reproducción y la depredación excluyendo el impacto humano directo, con el fin de 

evaluar la relación real entre la densidad de reproductores y la depredación de los nidos, 

debido a que los humanos podrían tener un efecto mayor en zonas de alta concentración 

de edificios, que son utilizadas con más frecuencia por agricultores y ganaderos (obs. 

pers.). Se constataron como evidencias claras de depredación humana la existencia de 

nidos completamente movidos de su lugar o destruidos con piedras, la presencia de 

huevos rotos con piedras y no consumidos y la aparición de pollos muertos con la cabeza 

destruída y sin marcas de mordiscos. 

 

Análisis de datos 

 

Se utilizaron modelos mixtos lineales generalizados (GLIMMIX macro de SAS, 

Littell et al., 1996). Se usaron como variables respuesta, en modelos con error normal y 

función identity, los parámetros de la reproducción: fecha de puesta, tamaño de puesta, 

número de pollos volados en polladas exitosas y número total de pollos volados. El 
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número total de pollos volados se transformó con el log10 (x + 0.5) antes de realizar los 

análisis estadísticos, de acuerdo con Pasinelli et al. (2004). Éxito reproductor, fracaso en 

la eclosión/reproducción y depredación del nido se utilizaron como variables respuesta 

en modelos con error binomial y función logit. La identidad de la subárea y el lugar de 

nidificación (edificio) se incluyeron en todos los modelos como factores aleatorios, con 

el fin de evitar la pseudorreplicación, debido a que se han considerado muchos nidos del 

mismo edificio y muchos edificios de la misma subárea, donde las parejas reproductoras 

pueden estar sometidas a las mismas presiones sociales y ambientales. Como variables 

independientes se utilizaron las descritas en el Apéndice 1. Debido a que no todos los 

parámetros de la reproducción pudieron ser registrados en todos los nidos, el tamaño 

muestral varía entre análisis. Los procedimientos estadísticos utilizados en este capítulo 

son los mismos del Capítulo 1 (consultar en apartado Métodos). Los análisis se 

realizaron con el paquete estadístico SAS (SAS 2001 Institute Inc., Cary, North 

Carolina). Los grados de libertad se calcularon según el método Satterwaite.  

 

RESULTADOS 

 

De los 1.026 edificios visitados, 732 (71%) poseían las características adecuadas 

para la nidificación de la chova (ver métodos), pero sólo 296 se encontraron ocupados 

(40%, n = 732). La tasa de ocupación de los edificios varió sustancialmente de unas 

subáreas a otras (Tabla 2) debido quizá a la diferente disponibilidad de hábitats de 

alimentación favorables (Tabla 1). El 35.8 % de las parejas (n = 402) compartieron el 

edificio con otras parejas (3.6 ± 2.7 parejas por edificio con más de una pareja, n = 41 

agregaciones de reproductores, rango: 2-16). Los datos de reproducción se obtuvieron de 

316 parejas, ya que el resto de parejas (n = 86) no llegaron a iniciar la reproducción o 

nidificaron en lugares inaccesibles (como vigas a más de 6 m. de altura o en el interior 

de edificios cerrados). En 141 nidos no eclosionó ningún huevo frente a 175 en que 

eclosionó al menos uno. 

 

El número de parejas nidificantes en cada área de 2 Km de radio alrededor de 

cada edificio ocupado se relacionó positivamente con el número de edificios disponibles 

para la nidificación de la chova, teniendo en cuenta cada subárea por separado (ver 

Tabla 2) o todo el área de estudio (agrupando todos los datos, coeficiente de correlación 

de Spearman, rs = 0.75, p < 0.0001, n = 296, Fig. 1). Cuando se consideró sólo el número 
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de parejas y de edificios disponibles de una submuestra de 60 áreas de 2 Km de radio de 

todo el área del estudio, elegidas al azar y que no solapan entre ellas, se obtuvieron 

resultados similares a los anteriores (rs = 0.55, p < 0.0001, n = 60, Fig. 2) 

 

 

Figura 2. Relación entre la densidad de reproductores (media ± SE) y la disponibilidad de 

lugares de nidificación (número de edificios disponibles) alrededor de todas las áreas (en negro, 

n = 296) y de las áreas no solapadas (en blanco n = 60) de 2 Km de radio alrededor de cada 

edificio ocupado por Chova Piquirroja a lo largo del Valle del Ebro. 
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Tabla 2. Disponibilidad y uso de edificios como lugares de nidificación por parejas 

reproductoras de Chova Piquirroja en siete subáreas del Valle del Ebro. Los análisis de la 

relación entre densidad de reproductores (número de parejas en 2 Km radio) y la disponibilidad 

de lugares de nidificación (número de edificios disponibles en 2Km de radio) se realizaron para 

cada subárea utilizando correlaciones de Spearman 

 

Subpoblación 

(Km2) 

Edificios 

visitados 

Edificios 

disponibles (%)

Edificios 

usados (%)

Parejas 

reproductoras 

Análisis limitación de 

lugares de nidificación

Alcañiz (169) 135 106 (78.6) 21 (19.8) 23 rs = 0.61, P = 0.002 

Belchite (390) 84 73 (86.9) 26 (35.6) 43 rs = 0.87, P < 0.0001 

Central (303) 274 205 (74.8) 85 (41.4) 117 rs = 0.76 , P < 0.0001 

Fraga (88) 155 111 (71.6) 41 (36.9) 48 rs = 0.36, P = 0.01 

Huesca (209) 95 35 (36.8) 17 (48.5) 31 rs = 0.89, P < 0.0001 

Pina (733) 193 156 (80.8) 91 (58.3) 124 rs = 0.88, P < 0.0001 

Tauste (51) 90 46 (51) 15 (32.6) 16 rs = 0.64 , P = 0.008 

 

Los resultados de los modelos mixtos lineales generalizados obtenidos para 

explicar la variación de los distintos parámetros de la reproducción y la depredación se 

muestran en la Tabla 3. La identidad de la subárea en la cual se encuentran los nidos 

(incluida para controlar el potencial efecto de la heterogeneidad espacial sobre las 

variables dependientes), no fue significativa en ningún modelo (log-likelihood test, todos 

P > 0.3), pero se mantuvo en todos ellos para controlar la pseudorreplicación. La 

identidad del lugar de nidificación (edificio) fue significativa en todos los modelos (log-

likelihood-test, todos P < 0.05). 
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Tabla 3. Categorías de los modelos usados para explicar la variación en los parámetros de la 

reproducción y la depredación de Chova Piquirroja. El modelo más probable presenta el valor de 

AICc menor. Los modelos igualmente probables son aquellos separados por menos de 2 puntos 

de AICc (∆AICc < 2) del modelo más probable. El signo de la tendencia se muestra entre 

paréntesis. El peso del modelo indica el poder explicatorio del mismo. Los pesos de todos los 

modelos propuestos suman 1 por definición.  

 

Variable Modelo hipotético AICc ∆AICc Peso 
Fecha de puesta     
 Sistema social (0 territorial / 1 agregado) (+) 1392.2 0 0.74 
 Número de parejas por edificio (+)  1394.5 2.3 0.23 
 Densidad reproductora 1 en 0.5Km radio (-)  1398.4 6.2 0.03 
Tamaño de puesta     
 Fecha de puesta (-) 352.4 0 0.89 
 Fecha de puesta (-) Temperatura (-) Lluvia (-) 356.7 4.3 0.10 
 Temperatura (-) Lluvia (-) 398.5 46.1 0.01 
Número de pollos     
(con ceros) Densidad reproductora 1 en 2Km radio (-) Fecha de puesta (-)  725.8 0 1 
 Densidad reproductora 2 en 2Km radio (-) Fecha de puesta (-)  753.0 27.2 0 
 Fecha de puesta (-)  758.5 32.7 0 
 Densidad reproductora 1 en 2Km radio (-)  1218.4 492.6 0 
Número de pollos     
(sin ceros) Fecha de puesta (-)  391.8 0 0.83 
 Fecha de puesta (-) Densidad reproductora 1 en 0.5 Km radio (-)  395.5 3.7 0.13 
 Fecha de puesta (-) % Cultivos de secano en 0.5 Km radio (+) 398.1 6.3 0.04 
 Densidad reproductora 1 en 0.5 Km radio (-) 405.7 13.9 0 
 Densidad reproductora 1 en 0.5 Km radio (-) 406.2 14.4 0 
 % Cultivos de secano en 0.5 Km radio (+) 414.2 22.4 0 
Exito reproductor     
 Densidad reproductora 1 en 2Km radio (-) Fecha de puesta (-)  1072.3 0 1 
 Densidad reproductora 2 en 2Km radio (-) Fecha de puesta (-)  1122.2 49.9 0 
 Densidad reproductora 1 en 2Km radio (-) 1516.1 443.9 0 
 Densidad reproductora 2 en 2Km radio (-) 1531.8 459.5 0 
Fracaso en la     
eclosión Fecha de puesta (+)  1242.9 0 1 
 Densidad reproductora 2 en 2Km radio (+) 1413.5 170.6 0 
Fracaso en la     
reproducción Densidad reproductora 1 en 2Km radio (+) 989.2 0 0.81 
 Densidad reproductora 2 en 2Km radio (+) 992.1 2.9 0.19 

 
Densidad reproductora 1 en 2Km radio (+)Densidad coespecíficos 
(+) 1027.9 38.7 0 

Depredación      
del nido Densidad reproductora 1 en 2Km radio (+) Fecha de puesta (+)  1244.9 0 1 
 Densidad reproductora 2 en 2Km radio (+) Fecha de puesta (+)  1314.4 69.5 0 
 % Cultivos de secano en 0.5 Km radio (+) 1364.4 119.5 0 
 Densidad reproductora 1 en 2Km radio (+) 1415.4 170.5 0 
 Densidad reproductora 2 en 2Km radio (+) 1429.9 185 0 
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Sólo las variables relacionadas con la agregación de parejas reproductoras en un 

mismo edificio explicaron la variación en la fecha de puesta (Tabla 3), especialmente el 

uso del edificio por una pareja (fecha de puesta: 87.0 ± 9.04, n = 257) o más (fecha de 

puesta: 93.57 ± 10.66, n = 145) ( F1,95= 10.29, p = 0.001). Además, cuanto mayor es el 

número de parejas en un edificio, más se demora el inicio de la reproducción 

(coeficiente de correlación de Spearman, rs = 0.46, p = 0.003, n = 56). El tamaño de 

puesta se encuentra influenciado exclusivamente por la fecha de puesta (F1,100 = 12.38, p 

= 0.0007, Tabla 3) con puestas más grandes a principio de la temporada de 

reproducción. 

 

El modelo más probable que explica el número total de pollos volados 

(incluyendo nidos fracasados) incluye la densidad de reproductores en un área de 2 Km 

de radio alrededor del nido, considerando también el número de parejas que cría en su 

propio edificio, (densidad reproductora 1, F1,134 = 10.74, p = 0.001) y la fecha de puesta 

(F1,176 = 9.63, p = 0.002, Tabla 3). Esto indica que el número de pollos volados en cada 

intento de reproducción disminuye según aumenta la densidad de reproductores (Fig. 3) 

y también a medida que avanza la temporada de reproducción. El número de pollos 

volados producidos en polladas exitosas (con al menos un pollo volado) se encuentra 

igualmente influenciado por la fecha de puesta (F1,119= 15.03, p = 0.002, Tabla 3), pero 

en cambio no se observa un efecto de la densidad de reproductores en un área de 2 Km 

de radio alrededor del nido (Fig. 3).  

 

Sólo el 39.2% de los intentos de reproducción (n = 316) produjeron polladas 

exitosas. La probabilidad de éxito reproductor disminuye con la densidad reproductora 1 

en áreas de 2 Km de radio (F1,180 = 21.62, p < 0.0001) y con la fecha de puesta (F1,132 = 

12.08, p = 0.0007) (Tabla 3). En el 44.6 % de los nidos examinados (n = 316) se 

registraron fracasos completos en la eclosión relacionados con la fecha de puesta (F1,164 

= 47.26, p < 0.0001, Tabla 3). La mayor parte de los fracasos completos en la eclosión 

se debieron a la depredación, frente al abandono o a causas desconocidas (Fig. 4). En el 

29% de los nidos en los que eclosionaron huevos (n = 175), no voló ningún pollo. Los 

fracasos en la reproducción se relacionaron positivamente con la densidad reproductora 

1 en áreas de 2 Km de radio (F1,147 = 31.24, p <0.001, Tabla 3), aunque un modelo 

alternativo que incluye la densidad reproductora 2 en áreas de 2 Km de radio, resultó 

casi igualmente probable (Tabla 3). La depredación causó la mayor parte de los fracasos 
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en la reproducción (Fig. 4) y el resto se debieron a la muerte de los pollos por inanición 

(causadas con frecuencia por condiciones climatológicas adversas o por la muerte por 

depredación de alguno de los progenitores u otros motivos desconocidos).  

 

Figura 3. Relación entre la densidad de reproductores (número de parejas en un área de 2 Km de 

radio, incluyendo las parejas que nidifican en el mismo edificio) y el número de pollos de 

nidadas exitosas (en blanco) y el número de pollos de todas las nidadas, incluyendo las 

fracasadas (en negro). Las barras representan la media ± SE 
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Figura 4. Porcentaje de fracasos completos de eclosión y reproducción debido a la depredación 

(en gris) u otras causas (en blanco) en nidos de Chova Piquirroja. El tamaño muestral se 

especifica sobre las barras.  

 
 

 

 

 

El 57.5% (n = 292) de los nidos muestreados fueron depredados. Para el análisis 

de la depredación se excluyeron los nidos abandonados con huevos o pollos muertos por 

inanición (n = 24). La probabilidad de depredación de los nidos se incrementa con la 

densidad reproductora 1 en áreas de 2 Km de radio (F1,128 = 74.13, p < 0.0001, Fig.5) y 

la fecha de puesta (F1,94 = 50.78, p < 0.0001) (Tabla 3). Los análisis que excluyen los 

nidos depredados por humanos (8.5 %, n = 292) mostraron resultados similares, con las 

mismas variables significativas y la misma interpretación. 
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Figura 5. Relación entre la densidad de reproductores (número de parejas en un área de 2 Km de 

radio, incluyendo las parejas que nidifican en el mismo edificio) y la depredación de los nidos. 

El tamaño muestral se presenta sobre las barras. Las barras representan media ± SE. 

 

 

 

 

DISCUSIÓN 

 

 Los estudios sobre la variación espacial de la reproducción a gran escala son 

escasos, sobre todo aquellos que consideran el efecto de múltiples variables de distinta 

naturaleza sobre diferentes estadios de la reproducción (Paradis et al., 2000; Krüger, 

2002). Para entender cuáles son los factores limitantes en las poblaciones de aves y en 

sus parámetros de la reproducción se ha insistido a menudo en la necesidad de 

considerar distintas fuerzas selectivas, que podrían actuar simultáneamente en las 

poblaciónes (Newton,1998; Baillie et al., 2000). En este estudio se han analizado, 
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múltiples factores, a diferentes escalas, que podrían determinar la variabilidad en los 

distintos parámetros de la reproducción en la chova. La principal conclusión es que, 

aunque diferentes factores limitantes pueden actuar de forma simultánea sobre los 

distintos parámetros de la reproducción, los determinantes más importantes de la 

reproducción en la chova son los procesos dependientes de la densidad y principalmente 

aquellos relacionados con la depredación de los nidos, debido a la atracción de los 

depredadores hacia zonas con alta densidad de parejas reproductoras. 

 

Este estudio corrobora que los lugares de nidificación son un recurso limitado en 

la población objeto de estudio, tal como sucede en la mayoría de aves trogloditas 

(Newton, 1994, 1998) y como sugerían estudios previos sobre la chova (Blanco et al., 

1997, 1998a, b). La distribución de los lugares de nidificación puede ejercer una 

influencia fundamental en la distribución y en la agregación de las parejas reproductoras, 

lo que a su vez influye sobre toda la reproducción o bien sobre determinados parámetros. 

Concretamente, la limitación de los lugares de nidificación puede establecer diferentes 

escenarios de densidad de reproductores dependiendo de la distribución espacial de los 

nidos, con consecuencias en la agregación o dispersión de las parejas reproductoras y de 

los individuos no reproductores (Kokko y Sutherland, 1998; Kokko et al., 2004; Carrete 

et al., 2006b).  

 

La agregación de parejas reproductoras, que se encuentra claramente relacionada 

con la limitación de los lugares de nidificación, tiene efectos variables sobre los distintos 

parámetros de la reproducción. Por una parte, la agregación en un mismo edificio sólo 

tiene efectos sobre la fecha de puesta (véase también Blanco et al., 1998a) y por otro, la 

fecha de puesta influye sobre los posteriores eventosde la reproducción, especialmente 

sobre el tamaño de puesta y de pollada como consecuencia de un efecto “en cascada” 

en el proceso de la reproducción (Clutton-Brock, 1991). Los individuos que comenzaron 

antes la puesta tuvieron una mayor probabilidad de realizar puestas más grandes y por 

tanto, de criar un mayor número de pollos. La agregación de parejas nidificantes en un 

mismo edificio puede retrasar el comienzo de la puesta, debido a las interacciones 

agresivas y a la competencia entre reproductores, así como a las interacciones con 

individuos no reproductores, atraídos por las agregaciones de parejas y por los bandos de 

alimentación (véase también Blanco et al., 1998a, c). Asimismo, los individuos 

agregados suelen diferir en edad, experiencia o calidad fenotípica de aquellos individuos 
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que nidifican en solitario (Siegel-Causey y Kharitonov, 1990; Brown y Brown 2001, 

obs. pers.). En este caso, el comportamiento territorial puede prevenir el acceso de 

jóvenes, subordinados e inexpertos a áreas preferentes, por lo que se incrementa el uso 

de territorios de baja densidad (Newton, 1998; Sergio y Newton, 2003) o la agregación 

de individuos de baja calidad en agrupaciones de parejas o colonias (Siegel-Causey y 

Kharitonov, 1990; Brown y Brown, 2001).  

 

La fecha de puesta, el tamaño de puesta y el número de pollos volados (en 

nidadas exitosas) no se vieron aparentemente influidos por otros factores sociales, tales 

como la densidad de reproductores y/o no reproductores, o ambientales relacionados con 

las características del área a diferentes escalas. Esto sugiere que las puestas tempranas en 

parejas solitarias pueden ser consecuencia de una mejor optimización de los recursos, 

que, gracias al comportamiento territorial, no tendrían que compartirse con otros 

individuos (Bignal et al., 1997; Blanco et al., 1998a; Kerbiriou et al., 2006). Dicho 

comportamiento territorial, además podría incrementarse como consecuencia de la 

escasez de lugares de nidificación. 

 

El éxito reproductor se relaciona negativamente con la densidad de reproductores 

en el área de estudio. Esto podría ser debido a la alta competencia intraespecífica por el 

alimento en territorios saturados, lo que reduciría el éxito reproductor (Dhondt y 

Schillemans, 1983) y/o a la mayor probabilidad de depredación en “puntos calientes de 

alimentación”, es decir, zonas con abundantes nidos (Martin, 1988a; Oro et al., 1999). 

De acuerdo a los resultados obtenidos en este estudio, la depredación de los nidos (sobre 

huevos o pollos) sería la causa más importante de fracasos en la eclosión y en la 

reproducción. Los fracasos producidos por escasez de alimento (huevos no viables o 

pollos muertos por inanición a causa de la competencia intraespecífica, ver Newton, 

1998), suponen un porcentaje muy inferior. Por otra parte, según nuestros resultados, la 

capacidad para criar más o menos pollos en parejas exitosas no depende de la densidad 

de reproductores, sino que depende de la fecha de puesta. Sólo cuando se tiene en cuenta 

el total de pollos volados (incluyendo nidos en los que no llega a volar ningún pollo), se 

encuentra un efecto claro de la densidad de reproductores en el tamaño de la pollada, 

como consecuencia directa de la depredación total del nido que sí aumenta con la 

densidad. De hecho, sólo la densidad de reproductores a la escala del territorio (área de 2 

Km de radio) influye sobre la reproducción, especialmente sobre aquellos parámetros 
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que resumen el proceso de la reproducción, como el éxito reproductor y el número total 

de pollos volados. Estos parámetros varían entre parejas debido al impacto de la 

depredación de los nidos, aunque sin información precisa sobre  la identidad y el 

impacto de las especies depredadoras resultar difícil valorar el efecto de la depredación a 

la  escala real a la que tiene mas impacto (Kareiva y Odell, 1987; Hogstad, 1995). Sin 

embargo, la densidad de reproductores a escala de 2 Km de radio se presenta de nuevo 

como el mayor determinante de la depredación de los nidos, lo que indica que las 

características particulares de la actividad, distribución o abundancia de los 

depredadores se expresa fundamentalmente a esa escala (Hogstad, 1995; Blanco y 

Bertelloti, 2002), lo cual debería confirmarse con información adicional sobre la 

identidad de los depredadores en cada caso. 

 

La densidad de reproductores, influenciada por la distribución espacial de los 

lugares de nidificación, puede depender de la agrupación de parejas solitarias (una pareja 

por edificio) en áreas con una alta disponibilidad de lugares de nidificación, o bien de la 

agregación de parejas en un mismo edificio en áreas con una menor disponibilidad de 

lugares de nidificación. Ambos condicionantes pueden favorecer que la depredación de 

los nidos sea dependiente de la densidad. Así, los depredadores podrían centrar sus 

esfuerzos de búsqueda en áreas donde las presas son más abundantes, desarrollando 

búsquedas restringidas a áreas concretas (Kareiva y Odell, 1987) o restringiendo la 

“imagen de búsqueda” a un tipo de presa ya encontrada en otras ocasiones (Tinbergen et 

al., 1967). Los resultados también sugieren que la presión de depredación puede 

depender a su vez de patrones de densidad a escalas amplias, como indica el  efecto de la 

depredación según aumenta la densidad de reproductores en los territorios (2 Km), mas 

que en las áreas centrales de campeo (0.5 Km), o como consecuencia de la agregación de 

las parejas en edificios o la distancia entre parejas.  

 

Al contrario de lo que ocurre en otras especies, el incremento en la densidad de 

las parejas reproductoras no proporciona beneficios relacionados con el éxito 

reproductor, a través por ejemplo de la formación de grupos de defensa contra 

depredadores, ni siquiera en las mayores agregaciones de parejas nidificando en un 

mismo edificio. De hecho, no se observó ningún efecto aislado del sistema social de 

nidificación seleccionado (solitario o agregado) sobre la depredación de los nidos. Esto 

indica que la nidificación agregada proporciona a los individuos oportunidades para 
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reproducirse en casos de limitación de lugares de nidificación, y no es una estrategia 

utilizada para reducir el riesgo de depredación por efecto de dilución o defensa comunal. 

(Wittenberger y Hunt, 1985). De hecho, las chovas raramente atacan a potenciales 

depredadores (Blanco y Tella, 1997), ya que esto puede suponer arriesgar sus vidas. 

Aquellos depredadores contra los cuales podrían defender el nido de forma agresiva, 

aunque arriesgada, suelen tener un impacto pequeño, como por ejemplo determinadas 

rapaces diurnas que depredan principalmente sobre volantones (Blanco y Tella, 1997). 

 

Los depredadores que causan un mayor impacto (zorro Vulpes vulpes y rata 

parda; Blanco y Tella, 1997) son nocturnos, lo que impide la defensa activa de los nidos 

por las parejas solitarias o por los bandos de reproductores (Tella, 1996; Blanco y Tella, 

1997).Los zorros podrían realizar búsquedas restringidas en áreas concretas donde han 

encontrado presas anteriormente, por lo que la depredación aumentaría en zonas de alta 

densidad de reproductores (incluyendo agregaciones de parejas en edificios), y como 

consecuencia, la agregación para nidificar podría suponer importantes costes 

(Wittenberger y Hunt, 1985). La presencia de ratas en los edificios no está relacionada 

con el éxito en la reproducción, aunque su abundancia, que no fue medida, podría 

desempeñar un papel importante. Las ratas son, probablemente, los mayores 

depredadores de nidos de chova y de otras especies que nidifican en edificios en el área 

de estudio (ver también Tella, 1996 y Serrano et al., 2004) puesto que suelen constituir 

grandes colonias en los mismos, beneficiándose también de la presencia de chovas y 

otras especies presa (Tella et al., 1993). Por tanto, los hábitos, la movilidad y la posible 

abundancia de los dos principales depredadores podrían explicar el papel que desempeña 

la densidad de los reproductores sobre la depredación de los nidos, y su actuación como 

fuerza selectiva principal sobre el éxito reproductor. La presencia de otros depredadores 

potenciales (como la lechuza común) y de una especie protectora (cernícalo primilla, ver 

Blanco y Tella, 1997) que comparten los edificios con la chovas, es escasa (< 10 % de 

los edificios, n = 296) y no se relaciona con ningún aspecto de la reproducción de la 

especie, teniendo en cuenta que se ha valorado una zona de estudio muy amplia, que 

incluye subáreas con abundancias variables de lechuza y de colonias de cernícalo 

primilla. 

 

El efecto de la fecha de puesta sobre el aumento de los fracasos en la eclosión y 

en la disminución en general del éxito reproductor podría indicar una menor calidad de 
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los reproductores tardíos (ver revisión en Sergio et al., 2007), debido a una mayor 

vulnerabilidad de sus nidos frente a los depredadores (Newton, 1998) o como reflejo de 

las variaciones estacionales en los ciclos de reproducción de los distintos depredadores 

con un impacto variable sobre sus presas (Lack, 1954). La depredación, vista como la 

mayor causa de fracasos en la reproducción, puede desempeñar un papel importante en 

la disminución del éxito reproductor según avanza la temporada de reproducción, ya que 

los depredadores pueden tardar un tiempo en reconocer a sus presas estacionales y en 

detectar zonas de alta densidad de ellas (Lariviere y Messier, 1998). Una vez que un 

nido es depredado, se liberan señales olfativas y visuales desde el depredador o desde el 

nido depredado (por ejemplo, cáscaras de huevo rotas, restos de yema o sangre) que 

pueden advertir de la presencia de abundantes presas en un determinado lugar y atraer a 

más depredadores de la misma o de diferente especie. Esto puede tener implicaciones en 

la depredación dependiente de la densidad, incrementando el riesgo de depredación 

según avanza la temporada de reproducción (Wada, 1994). 

 

Los individuos no reproductores podrían tener influencia en la dinámica 

poblacional al incrementar la densidad local, interfiriendo o compitiendo indirectamente 

con los reproductores (Kokko y Sutherland, 1998; Carrete et al., 2006b). Sin embargo, 

en este estudio no se han encontrado efectos de la distribución y abundancia de los 

individuos no reproductores sobre la reproducción y la depredación de los nidos. Podría 

existir algún efecto no detectado en el retraso de la puesta de las parejas agregadas, 

como consecuencia de la incorporación de nuevas parejas procedentes de dormideros 

comunales (Capítulo 4 y 5), los cuales se encuentran a menudo localizados en edificios 

que también albergan un gran número de parejas reproductoras (obs. pers.). Los efectos 

de la competencia por el alimento dependiente de la densidad sobre la reproducción son 

más dificiles de detectar en áreas grandes, porque la variación en la densidad puede ser 

interpretada como una respuesta a la calidad del hábitat (Lindström et al., 2005). Sin 

embargo, la competencia por el alimento entre reproductores y no reproductores puede 

ser escasa debido a la alta movilidad de los individuos no reproductores, que no tienen 

las restricciones espaciales asociadas a la reproducción, y pueden descartar las áreas de 

campeo que utilizan preferentemente los reproductores (Blanco et al., 1998b). Gracias a 

esa mayor movilidad, los individuos no reproductores pueden usar áreas de campeo sólo 

parcialmente compartidas, y de forma temporal, con determinadas parejas. De hecho,  la 

media de la distancia entre los lugares de nidificación y los dormideros durante el 
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periodo de reproducción es mucho mayor (6.5 Km) que el área de campeo de las parejas 

reproductoras, e incluso mayor que el área máxima usada por las mismas. Además, la 

presencia y abundancia de no reproductores en dormideros comunales, en edificios 

utilizados también por los reproductores, no tienen efecto sobre la depredación de los 

nidos. Los principales depredadores (zorros y ratas) aunque son nocturnos raramente 

depredan sobre adultos en la temporada de reproducción, y en todo caso depredan sobre 

hembras incubando y empollando (obs. pers).  

 

Este estudio demuestra que la depredación dependiente de la densidad 

desempeña un papel muy importante en la reproducción de la población de chovas en el 

Valle del Ebro. Pueden encontrarse diferentes escenarios de densidad de reproductores 

en la población, en función de la disponibilidad y la distribución espacial de los nidos, 

que pueden determinar a su vez el sistema social de nidificación (territorial o agregado). 

En los territorios de alta densidad, el éxito reproductor es bajo debido a que la 

depredación de los nidos es dependiente de la densidad. La depredación puede tener 

consecuencias importantes no sólo sobre la reproducción, sino también sobre la 

dinámica de las poblaciones, dependiendo de la intensidad de la depredación 

dependiente de la densidad (Brawn y Robinson, 1996; Serrano et al., 2005), que a su vez 

tiene que ver con los diferentes gremios de depredadores y las distintas características 

del hábitat (Miller y Knight, 1993; Hogstad, 1995; Blanco y Bertellotti, 2002). Esto 

puede ser especialmente evidente en la especie objeto de estudio, debido la tenacidad de 

los reproductores por mantener los mismos lugares de nidificación año tras año a pesar 

de los recurrentes fracasos debido a la depredación o a otras causas (Zuñiga, 1988; 

Capítulo 1 y 5). A diferencia de la chova, otros córvidos no reutilizan el lugar de 

nidificación al año siguiente tras un episodio de depredación (Baeyens, 1981; Eggers et 

al., 2006), lo cual puede ser debido a la menor limitación de lugares de nidificación en 

especies con nidos abiertos en árboles que en especies trogloditas (Newton, 1994). El 

hecho de que la depredación afecta con mayor intensidad a parejas nidificantes en zonas 

de alta densidad, que no varían la localización de sus lugares de nidificación, incluso 

ante una situación de depredación recurrente, puede suponer que sólo una pequeña 

proporción de parejas contribuya de forma significativa a producir la mayoría de los 

descendientes (Newton, 1989), originando así variaciones espaciales en la reproducción 

y la demografía (Blanco et al., 1998a; Reid et al., 2006).  
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La Chova Piquirroja tiene un estatus de conservación desfavorable en Europa 

(BirdLife International, 2004). El derrumbamiento de los edificios, desde su abandono 

en la década de los sesenta en el Valle del Ebro, y la transformación de pseudoestepa 

árida dedicada a una agrícultura extensiva tradicional, en cultivos intensivos de regadío, 

puede tener impactos transcendentales sobre la población (Blanco et al., 1997, 1998b). 

Una progresiva pérdida de los lugares de nidificación en esta especie troglodita podría 

tener graves consecuencias en los procesos dependientes de la densidad que regulan la 

población a través del aislamiento o la agregación de las parejas reproductoras, según la 

distribución espacial y la disponibilidad de los lugares de nidificación restantes. Por otra 

parte, la pérdida de hábitat, tanto de alimentación como de nidificación, puede variar 

espacialmente dependiendo principalmente de la influencia humana (Baillie et al., 

2000). Por ello, tratar de entender como la densidad de reproductores, a diferentes 

escalas espaciales, y la depredación dependiente de la densidad influyen sobre el tamaño 

y la persistencia de las poblaciones, puede ser muy útil para su manejo y conservación. 
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3 
 

Influencia de las características de los lugares de nidificación 

sobre la depredación de los nidos en la chova piquirroja: un 

estudio a distintas escalas 

 
INTRODUCCIÓN 

 

La depredación de los nidos es la principal causa del fracaso en la reproducción en 

la mayoría de las aves, por lo que se la considera uno de los factores más influyentes en 

la evolución de sus historias vitales (Ricklefs, 1969; Martin, 1995; Thompson, 2007). La 

depredación de los nidos puede ser muy variable en el espacio y en el tiempo, ya que las 

aves se encuentran expuestas a una gran variedad de depredadores y condiciones 

ambientales (ver revisión en Thompson, 2007). Por lo tanto, la selección de un 

determinado lugar de nidificación, con el fin de evitar la depredación, puede representar 

una adaptación de primer orden en las historias de vida de las aves (Martin y Roper, 

1988; Martin, 1995) y suele estar relacionada con determinadas características del nido, 

como por ejemplo la altura (Marzluff, 1988; Nilsson, 1984; Li y Martin, 1991; 

Thompson y Burhans, 2004; pero ver también Albano, 1992; Christman y Dhont, 1997), 

el sustrato de nidificación (Martin, 1988a, b), la accesibilidad (Collias y Collias, 1984; 

Holway, 1991), la ocultación (Nolan 1978; Li y Martin, 1991; Newton, 1998; pero ver 

también Gottfried y Thompson, 1978; Tryjanowski et al., 2000) y la orientación (Nolan, 

1978; Martin y Roper, 1988). Otra estrategia para evitar la depredación consiste en 

nidificar cerca de especies agresivas, en ocasiones también depredadoras, que pueden 

proteger eventualmente a las especies asociadas frente a depredadores generalistas más 

peligrosos, por lo que se reduce el riesgo de depredación gracias a esta “asociación 

protectora” (Collias y Collias, 1984; Blanco y Tella, 1997; Mokkonen et al., 2007). La 

depredación de los nidos también puede depender de factores estacionales (Lack 1954; 

Lariviere y Messier, 1998; Grant et al., 2005; Capítulo 2) y ambientales a escalas 

espaciales amplias, que determinan la composición y abundancia de la comunidad de 

 67



Capítulo 3                                                                                                                           o 

especies depredadoras (Robinson et al., 1995; Thompson et al., 2002; Thompson y 

Burhans, 2003), aunque la gran mayoría de estudios se ha centrado en la relación entre la 

densidad de nidos y la depredación de los mismos (depredación de nidos dependiente de 

la densidad; ver Capítulo 2). Por otro lado, los depredadores podrían haber evolucionado 

para ser mas eficientes en la búsqueda de sus presas, promoviendo así una “carrera de 

armamentos” entre depredadores y presas (Brodie y Brodie, 1999) desarrollada a escalas 

temporales y espaciales variables (Stokes y Boersma, 2000; Fauchald et al., 2000, ver 

Capítulo 2), debido a las diferentes características ambientales y historias vitales de 

ambas partes. Asimismo, el impacto de la creciente intrusión de las actividades humanas 

en los hábitat naturales podría influir de distintas formas en las relaciones entre 

depredadores y presas (Jokimaki y Huhta, 2000; Marzluff y Neatherlin, 2006; Baudains 

y Lloyd, 2007; Capítulo 2). 

 

Los resultados de los estudios mencionados (ver también revisión en Thompson, 

2007) proporcionan evidencias del impacto de uno o varios factores sobre la depredación 

de los nidos. Por lo tanto, no es posible predecir con fiabilidad qué factores podrían ser 

más influyentes en la depredación de los nidos de determinadas especies en particular, ni 

la evolución de las estrategias seleccionadas para evitar la depredación en general 

(Martin, 1988a, b, 1995). Hasta el momento, existen pocos estudios sobre depredación 

de nidos que consideren el efecto de múltiples factores espacio-temporales a distintas 

escalas (Thompson et al., 2002). En este estudio se ha evaluado la importancia de los 

factores relacionados con las características del microhábitat de nidificación, así como el 

posible impacto de variables sociales, poblacionales, y ambientales a distintas escalas 

sobre la depredación de los nidos de chova piquirroja (Pyrrhocorax pyrrhocorax). En un 

estudio previo se mostró que la depredación de los nidos en la población objeto de 

estudio es dependiente de la densidad (Capítulo 2), pero no se evaluaron los efectos 

potenciales del microhábitat de nidificación que, como se ha mencionado anteriormente, 

pueden desempeñar un papel importante en la depredación (ver también Martin y Roper, 

1998; Li y Martin, 1991; Filliater, et al., 1994). En concreto, en este estudio se pretende 

determinar si la depredación de los nidos depende de las características de los lugares 

donde éstos han sido construidos y de su potencial accesibilidad para los depredadores, 

más que exclusivamente de la atracción de los mismos hacia zonas de alta densidad de 

presas (Collias y Collias, 1984; Martin, 1988a, Martin, et al., 2000; Capítulo 2). Este es 

uno de los pocos estudios que valora el efecto de múltiples factores a diferentes escalas 
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que podrían actuar de forma potencial sobre la depredación de los nidos, en el que se 

incluyen las características del nido y del lugar de nidificación, con el fin de evaluar la 

contribución relativa de cada factor en un contexto poblacional. 

 

MATERIAL Y MÉTODOS 

 

Métodos de muestreo 

 
El estudio se llevó a cabo entre 2003 y 2005 en el Valle del Ebro, Aragón. Una 

descripción detallada del área de estudio se puede consultar en la Introducción General y 

en el Capítulo 2. Cada primavera se censó el área de estudio con el fin de localizar las 

parejas reproductoras. Se anotaron en cada caso las siguientes características del nido: 

altura, nidotópica (nidos situados en repisas, vigas, agujeros, columnas y en el suelo) y 

emplazamiento del nido (en el interior o en el exterior del edificio) (Apéndice 2). 

También se registraron las características del lugar de nidificación: tipo de edificio 

utilizado para nidificar (casas de labor o “mases”, caserones o “masías”, almacenes, 

garajes, naves, corrales y parideras), estado de conservación del edificio (bien 

conservado: cuando el edificio mantiene tejado y paredes; casi ruina: cuando el edifico 

no mantiene completamente paredes o tejado; ruina: cuando del edifico solo quedan 

pared/es o conjuntos de piedras), y se anotó si el edificio estaba abierto o cerrado antes 

de acceder a él (si el edificio tenía puertas y ventanas abiertas o grandes agujeros 

producidos por un mal estado de conservación), ya que esto puede determinar la 

posibilidad de acceso a los edificios (y por tanto a los nidos) de depredadores de 

mediano o gran tamaño, como zorros (Vulpes vulpes) o perros (Canis canis). Además, se 

registró la frecuencia de uso del edificio por parte de los humanos que realizan labores 

agrícolas y ganaderas en la zona, específicamente si el uso ha sido frecuente, esporádico 

o inexistente (Apéndice 1). También se registró la presencia en los edificios de 

individuos reproductores de lechuza común (Tyto alba) y rata parda (Rattus norvegicus) 

(Apéndice 1) que son depredadores comunes de los nidos en el área de estudio (Blanco y 

Tella, 1997, obs.pers.), así como de cernícalo vulgar (Falco tinnunculus), mochuelo 

europeo (Athene noctua) y grajilla (Corvus monedula) como potenciales depredadores 

de nidos (Apéndice 2). Por último, se registró la existencia de colonias de cernícalo 

primilla (Falco naumanni) (Apéndice 1), especie que suele defender el edificio frente a 
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los depredadores, gracias a lo cual las parejas de chova podrían obtener beneficios en la 

reproducción (Blanco y Tella, 1997). 

 

Se registró por otra parte toda una serie de parámetros de la reproducción que 

podrían influir en la probabilidad de depredación de los nidos (Apéndice 2). La fecha de 

puesta, definida como el número de día a partir del 1 de enero en que se puso el primer 

huevo, se registró de dos maneras, o bien visitando el nido antes y durante la puesta (ver 

Capítulo 1), o bien estimándola a posteriori a partir de la edad de los pollos, de acuerdo 

a una ecuación en la que se utilizan el peso de los pollos (g) y la medida de la cuerda 

máxima del ala (mm) (días del pollo =-0.0145 + 0.0389*peso + 0.0893*ala, r = 0.98, n = 

436, P < 0.0001). Se registró el tamaño de puesta final y, una vez concluidas las 

eclosiones, se determinó el tamaño de pollada. El resto de variables sociales, 

poblacionales y ambientales de los lugares de nidificación se describen en el apartado de 

Métodos del Capítulo 2 o en el Apéndice 1. 

 

Determinación de la depredación de los nidos 

 

La depredación se evaluó en nidos accesibles para nosotros (a menos de 6 m y en 

edificios con posible acceso a su interior) de todas las subáreas del área de estudio. Los 

nidos se consideraron depredados cuando se encontraron restos de pollos o huevos con 

signos de depredación, o cuando los huevos y los pollos desaparecieron totalmente de 

los nidos y sus alrededores. La depredación parcial de puestas o polladas en esta especie 

es muy infrecuente (Blanco y Tella, 1997; Capítulo 1). También se analizó la 

depredación excluyendo el impacto humano directo, con el fin de evaluar la relación real 

entre la densidad de reproductores y la depredación de los nidos, debido a que los 

humanos podrían tener un efecto mayor en zonas de alta concentración de edificios, que 

son utilizadas con más frecuencia por agricultores y ganaderos (obs. pers.). Se 

constataron como evidencias claras de depredación humana la existencia de nidos 

movidos de su lugar o destruidos con piedras, y la presencia de huevos rotos con piedras 

y no consumidos o de pollos muertos con la cabeza destruída y sin marcas de mordiscos. 
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Análisis de datos 

 

Se utilizaron modelos mixtos lineales generalizados (GLIMMIX macro de SAS, 

Littell et al., 1996). La depredación de los nidos (0-1) se usó como variable respuesta en 

modelos con error binomial y función logit. El año se incluyó como factor aleatorio para 

controlar por las diferencias interanuales en la depredación. La identidad de la subárea y 

el lugar de nidificación (edificio) se incluyeron en todos los modelos como factores 

aleatorios, con el fin de evitar la pseudorreplicación debido a que se han considerado 

muchos nidos del mismo edificio y muchos edificios del mismo subárea, donde las 

parejas reproductoras pueden estar sometidas a idénticas presiones selectivas. También 

se incluyó la identidad del nido como factor aleatorio, ya que se incluyeron en los 

modelos datos de depredación del mismo nido de tres años distintos. Los procedimientos 

estadísticos realizados en este capítulo son los mismos del Capítulo 1 (consultar en 

apartado Métodos). Como variables independientes se utilizaron las descritas en los 

Apéndices 1 y 2. Los grados de libertad se calcularon según el método Satterwaite. 

 

RESULTADOS 

 

En los tres años de estudio se obtuvieron datos de 705 intentos de reproducción 

correspondientes a 405 parejas reproductoras. Se describieron las características de 428 

nidos diferentes, con el fin de evitar la pseudorreplicación derivada del uso de los 

mismos nidos en años consecutivos por las mismas parejas. También se seleccionaron 

aquellos nidos que fueron cambiados de lugar en el edificio, pero que presumiblemente 

pertenecían a la misma pareja.  

 

La altura media de los nidos fue de 2.54 ± 1.03 m (n = 428; rango 1-7 m). La 

altura media de los nidos exitosos fue de 2.40 ± 1.02 (n = 174) y la de los nidos 

depredados 2.64 ± 1.07 (n = 253). La mayor parte de los nidos (94.9 %, n = 428) se 

localizaron en el interior del edificio. Sólo 22 (5.1 %, n = 428) se localizaron en el 

exterior y siempre en agujeros relativamente profundos. Los nidos anotados sobre 

repisas (de madera, cemento, piedra o bien sobre distintos enseres del interior de los 

edificios) fueron los más numerosos (Tabla 1). Las tasas de depredación de nidos se 

muestran en la Tabla 1. 
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Tabla 1. Emplazamientos y tasas de depredación de los nidos de chova piquirroja en el Valle del 

Ebro en el periodo comprendido entre 2003-2005. Emplazamiento: nidotópica de los nidos 

seleccionados (n = 428, ver texto), n: número de nidos en cada sustrato soporte, E (%): 

porcentaje de nidos en cada sustrato soporte. Tasa de depredación: tasa de depredación de los 

nidos según el sustrato soporte D (%): nidos depredados (porcentaje de nidos depredados). 

 

 

 

 Emplazamiento  Tasa de depredación 

         2003       2004        2005 

 n E (%) n D (%) n D (%) n D (%) 

Repisas 161 37.6 87 38 (43.6) 114 55 (48.2) 71 37 (52.2) 

Vigas 147 34.3 69 44 (63.7) 99 65 (65.6) 70 49 (70.0) 

Columnas 76 17.7 32 19 (59.3) 56 37 (66.0) 38 28 (73.6) 

Agujeros  38 8.8 10 4 (40.0) 28 17 (60.7) 16 11 (68.7) 

Suelo 6 1.6 5 1 (20.0) 3 0 (0) 7 4 (57.1) 

Total 428 100 203 106 300 174 202 129 

 

 

 

Las características del lugar de nidificación (edificio) se describieron sobre 342 

edificios diferentes, ya que en la población estudiada muchas parejas comparten edificio 

para nidificar (ver Capítulo 2). Las casas de labor o “mases” fueron los edificios más 

utilizados (ver Tabla 2). Las tasas de depredación de los nidos según el tipo de edificio 

utilizado se muestra en la Tabla 2. 
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Tabla 2. Tipo de edificio utilizado por parejas nidificantes de chova piquirroja y tasas de 

depredación de los nidos en el periodo comprendido entre 2003-2005. Tipo de edificio: tipo de 

edificio, en el que se tiene en cuenta solamente los edificios seleccionados (n = 342, ver texto), 

n1: número de edificios de distinto tipo ocupados por chova, T (%): porcentaje de cada tipo de 

edificio.Tasa de depredación: tasa de depredación de los nidos en cada tipo de edificio, n2: 

número de nidos en cada tipo de edificio, D (%): nidos depredados (porcentaje de nidos 

depredados).  

 

 

 Tipo de edificio  Tasa de depredación 

        2003       2004        2005 

 n1 T (%) n2 D (%) n2 D (%) n2 D (%) 

Mases 202 59.1 122 67 (54.9) 143 81 (56.6) 85 54 (63.5) 

Corrales 107 31.3 54 25 (46.2) 113 65 (57.5) 84 51 (60.7) 

Parideras 17 5.0 21 12 (57.1) 27 19 (70.3) 24 18 (75) 

Masías 6 1.8 1 0 (0) 9 7 (77.7) 7 4 (57.1) 

Garajes 4 1.2 3 2 (66.6) 3 1 (33.3) 1 1 (100) 

Naves  4 1.2 2 0 (0) 3 0 (0) 1 1 (100) 

Graneros 1 0.3 0 0 (0) 1 1 (100) 0 0 (0) 

Pozos 1 0.3 0 0 (0) 1 0 (0) 0 0 (0) 

Total 342 100 202 106 300 174 202 129 

 

 

 

En general, los edificios ocupados por chovas son antiguos, pero suelen estar en 

buenas condiciones (categoría “bien conservados”: 91.8%, n = 342). El 5.5 % (n = 342) 

de los edificios ocupados se encontraban en la categoría de “casi ruina” (con restos de 

tejado y paredes de piedra) y el 2.6 % (n = 342) en la de “ruina”. Además, el 98 % de los 

edificios contaban con ventanas, puertas abiertas o grandes agujeros debido a su 

deterioro. Los edificios antiguos abiertos fueron los que presentaron una mayor tasa de 

ocupación (95.4 %). Los restantes fueron mases cerrados (2 %) y ruinas (2.6 %, n = 

342). La frecuencia de uso de los edificios por parte de humanos y las tasas de 

depredación se muestran en la Tabla 3.  
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Tabla 3. Uso humano de los edificios ocupados por chova piquirroja y tasa de 

depredación de los nidos en el periodo comprendido entre 2003-2005. Uso humano: Frecuencia 

de uso humano de los edificios, en el que se tienen en cuenta solo los edificios seleccionados (n 

= 342, ver texto), n1: número de edificios ocupados por chova según la frecuencia de uso 

humano, U (%): porcentaje de edificios ocupados según la frecuencia de uso humano; Tasa de 

depredación: Tasa de depredación de los nidos en cada edificio según la frecuencia de uso 

humano, n2: número de nidos en cada edificio según la frecuencia de uso humano, D (%): nidos 

depredados (porcentaje de nidos depredados). 

 

 

 Uso humano Tasa de depredación 

        2003       2004        2005 

 n1 U (%) n2 D (%) n2 D (%) n2 D (%) 

Inexistente 269 78.7 160 76 (47.5) 255 139 (54.5) 176 109 (61.9)

Esporádico 39 11.4 32 25 (78.1) 0 0 6 6 (100) 

Frecuente 34 9.9 11 5 (45.4) 45 35 (77.7) 18 14 (77.7) 

Total 342 100 202 106 300 174 202 129 

 

 

En el 58.01 % de los nidos accesibles para nosotros (n = 705) hubo depredación 

completa del nido (52.2 % en 2003, n = 203; 58.0 % en 2004, n = 300; 63.8 % en 2005 n 

= 202). Aunque no fue posible controlar la tasa de depredación de todos los nidos 

inaccesibles, sí se pudo controlar de una pequeña muestra (n = 30). La tasa de 

depredación entre nidos accesibles e inaccesibles no varía significativamente (G-test, χ2
1

 

= 0.257, p = 0.61). Los resultados de los modelos mixtos lineales generalizados 

obtenidos para explicar la variación de la depredación en los nidos de chova se muestran 

en la Tabla 4. Tanto la identidad de la subárea en la cual se encuentran los nidos 

(incluida para controlar el potencial efecto de la heterogeneidad espacial sobre las 

variables dependientes), como la identidad del lugar de nidificación (edificio) no fueron 

significativos en ningún modelo (log-likelihood test, todos P > 0.4), pero se mantuvieron 

en todos ellos para controlar la pseudorreplicación. La identidad del nido fue 

significativa en todos los modelos (log-likelihood-test, todos P < 0.05). Ninguna de las 

características del microhábitat de nidificación, tanto a la escala del sustrato soporte del 
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nido como del lugar de nidificación en sentido más amplio (edificio), explicó de forma 

significativa la variación en la depredación de los nidos. Los resultados de los modelos 

más adecuados para explicar esta variación refuerzan las conclusiones obtenidas en un 

solo año de estudio (véase Capítulo 2), tras incorporar las características del 

microhábitat de nidificación en los análisis de tres años consecutivos. El modelo más 

probable muestra que la depredación de los nidos aumenta con la densidad reproductora 

1 en áreas de 2 Km de radio alrededor del nido (F1, 118 = 10.24, p = 0.0018, Tabla 4) y 

con la fecha de puesta (F1, 341 = 10.18, p = 0.0015, Tabla 4). Los análisis que excluyen 

los nidos depredados por humanos (9.7 %, n = 705) mostraron resultados similares, con 

las mismas variables significativas y la misma interpretación. 

 

 Tabla 4. Categorías de los modelos usados para explicar la variación en la 

reproducción de chova piquirroja. El modelo más probable presenta el valor de AICc menor. Los 

modelos igualmente probables son aquellos separados por menos de 2 puntos de AICc (∆AICc < 

2) del modelo más probable. El signo de la tendencia se muestra entre paréntesis. El peso del 

modelo indica el poder explicatorio del mismo. Los pesos de todos los modelos propuestos 

suman 1 por definición.  

 

 

Variable Modelo hipotético AICc ∆AICc Peso 
Depredación
(0-1)  Densidad reproductora 1 en 2 Km radio (+), Fecha de puesta (+) 1880.8 0 0.95 
 Fecha de puesta (+)  1886.7 5.9 0.05 
 Densidad reproductora 2 en 2 Km radio (+), Fecha de puesta (+) 1893.5 12.7 0 

 
Densidad reproductora 1 en 2 Km radio (+), Fecha de puesta (+), 
Coordenadas latitudinales (-) 1915.2 34.4 0 

 Densidad reproductora 1 en 2 Km radio (+) 2964.0 1083.2 0 
 Densidad reproductora 2 en 2 Km radio (+) 2964.8 1084 0 
 Coordenadas latitudinales (-) 3150.9 1270.1 0 

 

 

DISCUSIÓN 

 

La información sobre los factores generales que determinan la depredación de los nidos 

es escasa (Thompson, 2007) ya que la mayoría de los estudios examinan un reducido 

número de factores de entre los posibles. Los estudios integradores que consideran de 

forma simultánea los múltiples factores potenciales que determinan la depredación de 
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los nidos, pueden proporcionar conocimientos valiosos para intentar entender las 

presiones selectivas que ejercen influencia sobre la elección de los lugares de 

nidificación (Martin, 1995; Thompson et al., 2002). Este estudio ha evaluado la 

importancia relativa de las características del microhábitat de nidificación, así como las 

variables sociales, poblacionales y ambientales a distintas escalas espaciales que 

influyen en la depredación de los nidos.  

 

Los resultados muestran la ausencia de efectos significativos de las distintas 

características del microhábitat de nidificación sobre la depredación, tanto de forma 

independiente como asociada con otras variables. La mayor parte de los nidos se 

construyeron sobre repisas, vigas y columnas, generalmente en el interior de los 

edificios, y son muy conspicuos para el observador humano no sólo por su 

emplazamiento, sino por su tamaño (el diámetro medio externo es de 30-40 cm) y 

estructura (compuesta principalmente por ramas largas de Salsola kali), que en ocasiones 

puede alcanzar alturas considerables (hasta 1m de altura en los casos más extremos). 

 

Aunque los principales depredadores de esta especie son nocturnos (zorro rojo y 

rata parda, ver Tella, 1996; Blanco y Tella, 1997; Capítulo 2), los nidos de chova 

piquirroja en el área de estudio se encuentran además expuestos ante una comunidad 

compleja de depredadores, formada por tres especies de reptiles (culebra de escalera 

Elaphe scalaris, culebra bastarda Malpolon monspessulanus, lagarto ocelado Lacerta 

lepida), dos especies de roedores (lirón careto Elyomys quercinus y rata parda), cuatro 

especies de carnívoros (garduña Martes foina, zorro rojo, gato doméstico Felis catus y 

perro) y siete especies de aves entre rapaces y córvidos, con lechuza común, cernícalo 

vulgar, mochuelo europeo, urraca Pica Pica, grajilla común, corneja negra Corvus 

corone y cuervo Corvus corax (Blanco y Tella, 1997). Estos depredadores muestran 

distinta abundancia a lo largo del área de estudio, utilizan diversas técnicas de búsqueda 

de presas y cubren todo el ciclo diario, lo que podría explicar la ausencia de diferencias 

entre nidos exitosos y depredados en la altura y en otras características del 

emplazamiento de los nidos (véase también Müller et al., 2005; Christman y Dhont, 

1997; Tryjanowski et al., 2000). Estos resultados difieren de los obtenidos en un gran 

número de estudios sobre la depredación en nidos abiertos de paseriformes de pequeño 

tamaño, donde la altura a la que se construye el nido es un factor determinante de su 

éxito (ver revisiones en Nilsson, 1984; Li y Martin, 1991). La diversidad de especies 
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depredadoras también podría ser la causante de la ausencia del efecto de la nidotópica 

(sustrato soporte del nido) sobre la probabilidad de depredación, debido a la facilidad de 

las distintas especies de depredadores para acceder a los diferentes emplazamientos de 

los nidos. En cualquier caso, las variables consideradas referentes al microhábitat de 

nidificación pueden ser indicadoras de la accesibilidad para todos los depredadores en 

general, ya que no se han contemplado variables concretas de accesibilidad para los 

depredadores según las distintas técnicas de búsqueda de presas. Por otra parte, aunque 

la mayoría de los edificios ocupados se encuentran en un estado de conservación que 

permite la nidificación de las chovas, presentan a menudo grandes aberturas que 

permiten el acceso de todas las especies depredadoras presentes en el área de estudio. 

Aún así, las dos especies depredadoras con un mayor impacto, el zorro rojo y la rata 

parda (obs. pers., véase también Tella, 1996; Blanco y Tella, 1997; Capítulo 2) son 

abundantes (Gisbert y Palomo, 2002) y muy versátiles en cuanto a sus habilidades para 

acceder a los distintos emplazamientos de los nidos. Por tanto, a pesar de que el gremio 

de depredadores está formado por gran número de especies (Blanco y Tella, 1997), es 

probable que la influencia de un reducido número de ellas, con gran impacto depredador, 

haya determinado los resultados del estudio.  

 

Tal como se expuso en el capítulo anterior (Capítulo 2), la depredación de los 

nidos es la principal causa del fracaso reproductor, mostrándose claramente dependiente 

de la densidad de parejas reproductoras en el área de estudio. Si se tiene en cuenta la 

variación en la densidad de parejas reproductoras dentro y entre las distintas subáreas 

debido a la disponibilidad variable de lugares de nidificación (edificios), es posible 

encontrar diferentes escenarios de interacción entre depredadores y presas atendiendo a 

la influencia de las condiciones ambientales sobre la abundancia de ambos protagonistas. 

En cualquier caso, la depredación por parte de las especies con un mayor impacto sobre 

el éxito reproductor podría ser incidental, debido a la actividad habitual de estos 

depredadores más que a una búsqueda activa de los nidos (ver Vickery et al., 1992; 

Yanes y Suárez, 1996; Schmidt et al., 2001; Schmidt, 2004). En este sentido, tanto el 

carácter oportunista y versátil en los hábitos de caza y alimentación de las dos 

principales especies depredadoras, como la restricción estacional de este tipo de presas a 

la primavera, sugieren que la depredación de los nidos podría ser un proceso incidental, 

al menos al comienzo de la temporada de reproducción. En el caso del zorro, por 

ejemplo, el acceso a los edificios al comienzo de la primavera podría producirse 
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principalmente como consecuencia de la búsqueda de otras presas como ratas y conejos, 

que crían en los edificios y que puede capturar a lo largo de todo el año. Otros 

depredadores oportunistas, como reptiles y lechuzas, suelen depredar sobre aquellos 

nidos cercanos a sus propios nidos o territorios (obs. pers.). Por ejemplo, la lechuza 

podría tener un efecto a pequeña escala sobre el éxito reproductor cuando cría en 

territorios de alta densidad de chovas, ya que depreda sobre la mayoría de los nidos 

cercanos que contengan pollos de menos de una semana de edad, los cuales suele 

almacenar en sus despensas (obs. pers.). La probabilidad de depredación del nido por 

otros depredadores oportunistas que utilizan distintos tipos de mecanismos para localizar 

a sus presas podría también aumentar según avanza el periodo reproductor, ya que 

durante el periodo de permanencia de los pollos en el nido la actividad parental podría 

ser utilizada por los depredadores para localizar los nidos (Martin et al., 2000), lo que 

puede determinar el efecto de la fecha de puesta sobre la probabilidad de depredación.  

 

Por otra parte, no se han encontrado efectos directos de la acción y de la 

actividad humana sobre la probabilidad de depredación de los nidos, debido a que la 

mayoría de los edificios ocupados se encuentran completamente abandonados, siendo 

ésta la causa principal de su derrumbamiento (Blanco et al., 1997, 1998b). Por ello, la 

disponibilidad de lugares de nidificación es actualmente el factor limitante más 

importante en la población objeto de estudio (Capítulo 2). En los últimos años, la 

progresiva escasez de lugares de nidificación ha obligado a las parejas reproductoras a 

agregarse para nidificar, incrementando su densidad en determinadas zonas (Capítulo 2). 

La agregación de las parejas podría ser adaptativa si los individuos que toman esta 

decisión se basan en señales honestas de calidad del hábitat derivadas de la presencia y 

éxito en la reproducción de coespecíficos (Sergio y Penteriani, 2005; Serrano et al., 

2001, 2003, 2004; Serrano y Tella, 2003). Sin embargo, vemos que la agregación 

espacial de parejas a la escala de territorio (2 Km de radio), y no tanto la agregación 

puntual de parejas en los mismos edificios, tiene efectos negativos sobre su éxito 

reproductor al incrementarse la depredación dependiente de la densidad (Capítulo 2). Por 

tanto, la decisión de agregarse para nidificar parece responder a la escasez de lugares de 

nidificación o a una atracción coespecifica basada en la presencia de parejas 

reproductoras en determinadas áreas, más que a una selección del lugar de nidificación 

atendiendo al éxito reproductor, determinado principalmente por la probabilidad de 

depredación de los coespecificos (vease también Serrano et al., 2005). Así, la decisión 
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de agregarse para nidificar en condiciones de alta disponibilidad de lugares de 

nidificación y baja densidad poblacional podría considerarse como maladaptativa, 

debido al riesgo de depredación de los nidos, pero puede ser la única posibilidad para 

intentar reproducirse en condiciones de alta densidad poblacional y reducida 

disponibilidad de lugares de nidificación, como ocurre en el área de estudio (Capítulo 2). 

Procesos de selección adaptativa y maladaptativa pueden sucederse en las poblaciones 

como consecuencia de los cambios en las condiciones de abundancia y disponibilidad de 

los recursos esenciales (ver revisión en Schlaepfer et al., 2002), especialmente debido al 

desconocimiento temporal de los individuos sobre la calidad real del hábitat y otras 

presiones selectivas condicionadas por estos procesos (ver Pärt, 2001a, b; Schlaepfer et 

al., 2002; Arlt y Pärt, 2007). Por ejemplo, la densidad de reproductores y su éxito en la 

reproducción pueden servir de señales honestas sobre las que los individuos flotantes se 

basan de forma adaptativa para establecerse como reproductores (Sergio y Penteriani, 

2005; Serrano et al., 2001, 2003, 2004; Serrano y Tella, 2003). Sin embargo, cuando la 

densidad se incrementa a niveles sobre los cuales el éxito reproductor se reduce, por 

ejemplo debido a la depredación dependiente de la densidad, las zonas de alta densidad 

pueden pasar a ser de baja calidad por el elevado riesgo de depredación que sufren (ver 

Misenhelter y Rottenberry, 2000; Capítulo 2; éste capítulo) y, por lo tanto, su selección 

como áreas de nidificación puede resultar maladaptativa (Schlaepfer et al., 2002; Pärt et 

al., 2007; Robertson y Hutto, 2007). Los individuos reproductores, así como los 

flotantes, pueden no responder de forma inmediata a estos cambios, especialmente en 

especies como la chova que muestran una gran fidelidad a sus lugares de nidificación 

(Capítulo 5), incluso cuando sus nidos son depredados año tras año (Capítulo 1). Esta 

tendencia a mantener los lugares de nidificación, incluso en condiciones de depredación 

recurrente, podría se adaptativa en especies de vida larga como la chova (Capítulo 1 y 5) 

y en condiciones de depredación incidental que pueden cambiar eventualmente 

dependiendo de presiones especificas sobre las poblaciones de depredadores y sus presas 

más comunes (Vickery et al., 1992; Ylölen, 1994; Krebs et al., 1995; O'Donoghue, et 

al., 1997; Lima, 1998; Schmidt, 2004). Estudios futuros deberían conducir al 

conocimiento de los efectos poblacionales determinados por la limitación de los lugares 

de nidificación, atendiendo especialmente a las respuestas ante la depredación de los 

nidos a distintas escalas (Lima, 1998), como principal causa de fracaso en la 

reproducción.
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4 
 

Relaciones entre dispersión natal y selección del sistema social de 

nidificación en la chova piquirroja 
 

INTRODUCCIÓN 

 

La dispersión es uno de los procesos más importantes de las historias vitales de 

aves y mamíferos, con una influencia significativa sobre la regulación, la distribución 

espacial y la estructura genética de las poblaciones (Taylor y Taylor, 1977; Greenwood 

y Harvey, 1982; Shields, 1982; Johnson y Gaines, 1990; Clobert et al., 2001). La 

dispersión natal puede suponer el desplazamiento a largas distancias en la vida de un 

individuo reproductor (Greenwood y Harvey, 1982; Newton y Marquiss, 1983), con 

costes importantes relacionados con el gasto de energía o con el incremento de la 

mortalidad (Goldwasser et al., 1994). El establecimiento como reproductor en un área 

determinada puede también ser costoso debido al desconocimiento de la zona de 

asentamiento desde un punto de vista social y ambiental (Newton y Marquiss, 1982; 

Pärt, 1995). A pesar de los costes asociados a la dispersión, en casi todas las especies 

existen individuos que se dispersan a distintas distancias para reproducirse (Baker, 

1978). Existen distintos tipos de aproximaciones que explican las causas de las 

distancias de dispersión natal, como por ejemplo las relacionadas con la calidad del 

territorio natal (Newton y Marquiss, 1983; Pasinelli y Walters, 2002), la calidad del 

territorio de reproducción (Russell y Rowley, 1993; Spear et al., 1998) y la densidad y/o 

presencia de coespecíficos (Stamps, 1988; Reed y Dobson, 1993; Delestrade et al., 

1996; Negro et al. 1997; Spear et al., 1998; Forero et al., 2002) y depredadores en los 

lugares natales o de reproducción (Pärt, 1994).  

 

Cuando la escasez de los lugares de nidificación es un factor limitante en las 

poblaciones, como generalmente sucede en especies trogloditas (Newton, 1998), la 

distribución espacial de los lugares de nidificación, tanto ocupados por parejas 

reproductoras como vacantes, podría estar relacionada en general con la distancia de 
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dispersión natal, con la selección de un determinado lugar de nidificación y/o con la 

selección del sistema social de nidificación, algo que hasta el momento ha sido 

insuficientemente explorado (Russell y Rowley, 1993; Serrano et al., 2003). La 

dispersión natal puede variar en el espacio y en el tiempo debido a que las 

oportunidades de nidificación pueden cambiar como consecuencia de la densidad 

poblacional y de la disponibilidad de lugares de nidificación y otros recursos (por 

ejemplo Cohen y Levin, 1991; McPeek y Holt, 1992; Bensch et al., 2001, Mathias et 

al., 2001). Si las condiciones de disponibilidad o distribución de los lugares de 

nidificación cambian, los individuos podrían verse obligados a modificar sus decisiones 

relacionadas con la dispersión, aunque ello suponga mayores costes o bien implique 

cambios en la estrategias de nidificación, por ejemplo en lo que respecta a la agregación 

de las parejas reproductoras (Tella, 1996), o la calidad de los lugares de asentamiento 

(Mathias et al., 2001).  

 

La variación en las distancias de dispersión ha sido también explicada desde el 

punto de vista de las características de los individuos, especialmente las derivadas de las 

fases iniciales de su vida en el nido, como la fecha de eclosión, orden jerárquico que 

ocuparon en la pollada, peso y tamaño a una edad concreta, etc. (Murray, 1967; 

Gauthreaux, 1978; Waser, 1985; Tonkyn y Plissner, 1991), que podrían determinar su 

eficacia biológica futura (Spear et al., 1998; Velando, 2000). Asimismo, un gran 

número de estudios han examinado exclusivamente las diferencias sexuales en las 

distancias de dispersión natal, sin considerar otras características potenciales 

relacionadas con el individuo (ver revisión en Greenwood, 1980; Clarke et al., 1997). 

Esos estudios muestran que las distancias de dispersión en aves son mayores en 

hembras que en machos, independientemente del hábitat de nidificación y de la ecología 

de las especies en particular, aunque existe un claro efecto filogénetico en estas 

diferencias (Clarke et al., 1997). Las diferencias sexuales en la dispersión en sistemas 

de emparejamiento basados en la defensa de recursos podrían deberse a las ventajas 

derivadas del conocimiento del área de nidificación para los individuos que se dispersan 

menos, siempre que exista competencia entre individuos del mismo sexo por los  

territorios y/o las parejas (Greenwood, 1980, Clarke et al., 1997). Un gran número de 

autores han argumentado que la dispersión natal es un mecanismo que puede reducir la 

endogamia a través de la segregación espacial de individuos emparentados (ver por 

ejemplo Howard, 1960; Greenwood y Harvey, 1976; Greenwood, 1980; Young et al., 
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1998). De forma alternativa, la variación en las distancias de dispersión puede también 

estar relacionada con otros factores, como la disponibilidad de lugares de nidificación o 

la calidad del territorio, mientras que los efectos sobre la endogamia podrían ser 

secundarios, como consecuencia de las diferencias de género en la dispersión (Pusey, 

1987;  Clarke et al., 1997). 

 

En este estudio se han examinado los factores que influyen en las distancias de 

dispersión natal y selección del sistema social de nidificación (territorial o agregado) en 

una población de chova piquirroja (Pyrrhocorax pyrrhocorax), distribuida en siete áreas 

discretas o subpoblaciones (ver Capítulo 2), durante un periodo de 19 años. Los estudios 

a largo plazo proporcionan información sobre aspectos de la ecología de los animales 

que difícilmente pueden obtenerse con aproximaciones a corto plazo (Newton, 1998). 

Por ejemplo, los factores que influyen en la dispersión natal de los individuos pueden 

variar espacial y temporalmente, puesto que pueden sucederse cambios ambientales, 

sociales, poblacionales, etc., que podrían afectar de forma variable a la dispersión, y que 

pueden ser difíciles de detectar en estudios realizados en un corto periodo de tiempo. En 

este estudio, prestamos una especial atención a los cambios en la disponibilidad de 

lugares de nidificación y sus efectos en las decisiones individuales relacionadas con la 

dispersión natal y la organización social. En concreto, testamos la hipótesis de que las 

presiones que afectan a la selección de un sistema territorial o agregado para nidificar, 

específicamente los cambios en el tiempo en la disponibilidad de lugares de 

nidificación, están relacionados con las decisiones que los individuos deben tomar para 

intentar establecerse como reproductores. Por lo tanto, evaluamos si la decisión de 

dispersarse o permanecer en los lugares de nacimiento influyen en el sistema social que 

los individuos seleccionan para nidificar. En condiciones de elevada disponibilidad de 

lugares de nidificación, los individuos podrían seleccionar activamente el sistema social 

más ventajoso para nidificar y dispersarse a menores distancias para establecerse como 

reproductores (Tella, 1996). En el área de estudio, las parejas nidificantes se han 

reproducido tradicionalmente en territorios exclusivos (Blanco et al., 1997) hasta que la 

disponibilidad de lugares de nidificación empezó a decrecer como consecuencia del 

colapso de los edificios utilizados por la especie (Blanco et al., 1997, datos propios). 

Como consecuencia de la menor disponibilidad de lugares de nidificación adecuados, la 

proporción de parejas reproductoras que nidifican de forma agregada en los mismos 

edificios se ha incrementado continuamente durante los últimos años (datos propios).  
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Estos cambios en la disponibilidad de lugares de nidificación proporcionan una buena 

posibilidad para estudiar las respuestas de los individuos para adaptarse a situaciones 

donde los recursos limitantes de la población varían temporalmente. Específicamente, 

evaluamos como estos cambios en la disponibilidad de los lugares de nidificación 

pueden influir en (1) las distancias de dispersión, (2) la decisión de dispersarse o 

permanecer como individuos filopátricos en los lugares de nacimiento y (3) en el 

sistema social de nidificación (territorial o agregado) utilizado como consecuencia de 

las decisiones relacionadas con la dispersión.  

 

MATERIAL Y MÉTODOS 

 

Procedimientos 

 

El estudio se llevó a cabo en el Valle del Ebro (41º 20´N 0º11´W), Aragón, 

Noreste de España, en el periodo comprendido entre 1987 y 2006. Una descripción 

detallada del área de estudio se puede consultar en el Capítulo 2.  

 

Cada primavera, se visitaron los edificios ocupados por parejas nidificantes con 

el fin de anillar los pollos en el nido. Éstos fueron marcados individualmente con anillas 

de metal, desde 1987 a 2006. Entre 2003 y 2006 se marcaron también con anillas de 

plástico con caracteres alfanuméricos que forman un código único que puede leerse a 

distancia mediante telescopio. Para cada pollo se registró: (1) fecha de eclosión: en 

aquellos nidos muestreados en el momento de la eclosión de cada uno de los pollos (Ver 

Capítulo 1) o se estimó a posteriori a partir de la edad de los pollos (ver métodos en 

Capítulo 3); (2) sexo: se determinó por procedimientos moleculares (ver métodos en 

Capítulo 1) o por la medida de la longitud del tarso una vez que el pollo ha estabilizado 

completamente el crecimiento esquelético (Blanco et al. 1996, Capítulo 1); (3) tamaño 

de pollada: número de pollos por nido; (4) peso del pollo (con un error de 0.1g); (5) 

longitud del tarso medido con calibre digital (error 0.01 mm); (6) longitud de la cuerda 

máxima del ala (mm); (7) edad del pollo en días en el momento proceder a su 

anillamiento; (8) categoría del pollo según su orden de eclosión (tres categorías: 

primero, intermedio/s, último, ver Capítulo 1).  
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Se registró el número de parejas nidificando en cada edificio y el sistema social 

de nidificación utilizado por los progenitores (territorial o agregado, ver Introducción 

general). Entre los meses de marzo y mayo de 1989-2006 se capturaron parejas 

reproductoras en sus lugares de nidificación para determinar la distancias de dispersión 

natal (en el caso de que hubieran sido anillados como pollos). Para capturar a los 

individuos se accedió a los edificios durante la noche, utilizando mangas cazamariposas 

de gran tamaño y, una vez tomados los datos, se les devolvió al mismo lugar. Para cada 

individuo reproductor se registraron, además del número de anilla, datos relacionados 

con: (9) sexo: determinado por el tamaño (ver Tella y Torre, 1993); (10) peso (con un 

error de 1 g.); (11) longitud del tarso medido con un calibre digital (error 0.01 mm) y 

(12) longitud de la cuerda máxima del ala (mm). Desde marzo a junio de 2003-2006 se 

localizaron en los lugares de nidificación a los individuos reproductores marcados con 

anillas de lectura a distancia cuando salían del interior del edificio o bien llegaban con 

ceba para la hembra (en el caso de los machos durante la incubación) o los pollos. Se 

realizaron las lecturas mediante un telescopio terrestre de 20-60 aumentos, a una 

distancia mínima de 70 m, sin causar molestias a los individuos. Durante 2003-2006, el 

área de estudio fue censada con el fin de detectar el mayor número posible de parejas 

reproductoras. De cada individuo marcado como pollo en el nido y localizado como 

reproductor, se consideraron múltiples variables que podrían influir en la distancia de 

dispersión natal. Todas las variables fueron registradas para cada individuo, tanto 

aquellas relacionadas con el edificio y territorio natal como las relacionadas con el 

edificio y territorio de reproducción. Los métodos de obtención de las variables sociales, 

ambientales y de hábitat se describen en el apartado de Métodos del Capítulo 2 y se 

detallan en los Apéndices 1 y 2.  

 

La dispersión natal se definió como la distancia en metros (en línea recta) entre 

el edificio natal y el de reproducción. Se denominaron dispersantes a aquellos 

individuos que se reprodujeron fuera de su edificio natal y filopátricos a los que 

mostraron fidelidad al edificio natal. Los individuos que realizan la primera 

reproducción seleccionan un edificio y generalmente éste se mantiene como lugar de 

nidificación para el resto de su vida (obs. pers., ver también Capítulo 5).  
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Análisis de datos 

 
Para el análisis de los datos de dispersión se han considerado dos periodos de 

estudio distintos, de acuerdo a los cambios observados en la disponibilidad de lugares 

de nidificación y a la creciente tendencia a la agregación de las parejas reproductoras, 

sobre todo a partir del año 2003 (datos propios). De esta forma hemos intentado 

identificar los posibles cambios en los factores que influyen en la dispersión, 

especialmente los relacionados con la disponibilidad de lugares de nidificación. Por una 

parte, se ha considerado el periodo comprendido entre 1987 y 2002, en el que sólo una 

pequeña proporción de las parejas reproductoras nidificaba en agregaciones (6.8%, n = 

73 parejas, 2.8% de los edificios ocupados, n = 71, datos relativos a la zona Central, año 

1993, Blanco et al., 1997) debido a la elevada disponibilidad de lugares vacantes de 

entre los disponibles (71.3%, n = 248, datos relativos a la zona Central, año 1993, 

Blanco et al., 1997), y por otra, el periodo que incluye los individuos nacidos entre 2003 

y 2004 y que realizaron su primer intento reproductor entre 2005-2006. Este segundo 

periodo coincide con una mayor tendencia a la agregación de las parejas reproductoras 

(34.2%, n = 117 parejas reproductoras, 9.4% de los edificios ocupados, n = 85, datos 

relativos a la zona Central, año 2004) debido presumiblemente a la menor 

disponibilidad de lugares vacantes de entre los disponibles (58.5%, n = 205,  datos 

relativos a la zona Central, año 2004). Durante este periodo, además el área de estudio 

fue censada intensivamente, y se obtuvo información tanto de las características de los 

edificios como de los territorios natales y de reproducción de los individuos 

dispersantes, asi como de algunas de sus caracteristicas durante su periodo de 

crecimiento en el nido.  

 

Se utilizaron modelos mixtos lineales generalizados (GLIMMIX macro de SAS, 

Littell et al., 1996). La distancia de dispersión natal se analizó de tres formas distintas. 

En primer lugar se analizó la distancia de dispersión para el conjunto de todos los 

individuos de los que se obtuvieron datos de dispersión natal, es decir, de aquellos 

nacidos entre 1987 y 2004 y que realizaron su primer intento de reproducción entre 

1989 y 2006. La distancia de dispersión se utilizó como variable respuesta en modelos 

con error normal y función identity, una vez fue normalizada mediante la raíz cuadrada. 
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La identidad de la subárea, del edificio natal y el año de nacimiento fueron incluidos en 

los modelos como factores aleatorios, con el fin de evitar la pseudorreplicación debido a 

que se han considerado muchos nidos del mismo edificio y muchos edificios de la 

misma subárea en distintos años, donde las parejas reproductoras pueden estar 

sometidas a las mismas presiones sociales y ambientales. Como factores fijos se han 

incluido el periodo de estudio, el sexo, la categoría del pollo en la secuencia de eclosión, 

el sistema social natal y el de reproducción. Como covariables se han incluido el 

número de parejas reproductoras en el edifico natal y de reproducción, la fecha de 

eclosión, el tamaño de pollada, el peso y la longitud de la cuerda máxima del ala, 

incluyendo la longitud del tarso y la edad en días como variables forzadas a entrar en el 

modelo, para controlar la influencia del tamaño estructural y la edad. Además, se 

incluyeron como covariables el peso y la longitud de la cuerda máxima del ala de los 

mismos individuos, pero ya como reproductores, incluyendo la longitud del tarso como 

variable forzada a entrar en el modelo para controlar la influencia del tamaño 

estructural. También se comprobaron las interacciones entre las variables, 

especialmente la interacción entre el periodo de estudio y el sistema social de 

nidificación, con el fin de evaluar el efecto del aumento de las agregaciones de parejas 

durante el segundo periodo de estudio sobre las decisiones individuales relacionadas 

con la dispersión.  

 

Por otra parte, se ha analizado la distancia de dispersión de los individuos 

nacidos entre 1987 y 2002 (el 86 % de los datos pertenecen a individuos nacidos en los 

años noventa) y aquellos nacidos en 2003-2004 y que se reprodujeron en 2005-2006, 

mediante modelos con error normal y función identity. En el análisis de los datos de 

dispersión de los individuos nacidos entre 1987-2002, se han incluido los mismos 

factores aleatorios y variables exploratorias que en el modelo anterior, excluyendo el 

periodo de estudio como factor fijo. En el análisis de los datos de los individuos nacidos 

entre 2003-2004 se ha incluido la identidad de la subárea y del edificio natal  como 

factores aleatorios, con el fin de evitar la pseudorreplicación debido a que se han 

considerado nidos del mismo edificio y edificios de la misma subárea, donde las parejas 

reproductoras pueden estar sometidas a las mismas presiones sociales y ambientales. De 

esta forma, se ha evaluado la influencia de las características de los individuos 

(incluyendo las variables previamente mencionadas y excluyendo el periodo de estudio 

como factor fijo) y las variables descritas en los Apéndices 1 y 2 sobre la distancia de 
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dispersión natal. Como la decisión de dispersarse o establecerse como reproductor 

filopatrico en el edificio natal puede estar influenciado por diferenctes factores, se ha 

analizado la distancia de dispersión natal incluyendo y excluyendo los individuos 

filopátricos. Los procedimientos estadísticos realizados en éste capítulo son los mismos 

del Capítulo 1 (consultar en apartado Métodos). Los análisis se realizaron con el 

paquete estadístico SAS (SAS 2001 Institute Inc., Cary, North Carolina). Los grados de 

libertad se calcularon según el método Satterwaite.  

 

Para realizar los análisis de selección del tamaño de la agregación de parejas (es 

decir, número de parejas que nidifican en un determinado edificio, ver Introducción 

general, de aquí en adelante ‘tamaño de agregación’) en el edificio de reproducción, 

sólo se consideraron a los individuos nacidos entre 2003-2004 y que realizaron su 

primera reproducción entre 2005-2006 en una agregación de parejas reproductoras. Para 

determinar la selección del tamaño de agregación se utilizó el índice de selección de 

Savage (1931) wi = Ui / Di, donde Ui es la proporción de observaciones registradas en 

cada agregación de un determinado tamaño y Di es la proporción de agregaciones 

disponibles de un determinado tamaño. La significación estadística de los resultados se 

obtuvo comparando el estadístico (wi-1)/se(wi)2 con el correspondiente valor crítico de 

una distribución χ2 con 1 grado de libertad. La hipótesis nula plantea que los 

reproductores utilizan las agregaciones de parejas en proporción a su disponibilidad. El 

índice de error estándar [wi (se)] fue calculado por √[(1- Di) / (u+* Di)], donde u+ es el 

número total de individuos muestreados (Manly et al., 1993). Los niveles de 

significación se obtuvieron tras la corrección de Bonferroni (0,05/nº de pruebas de χ2 ; 

Rice, 1989). 

 

RESULTADOS 

 

Distancia de dispersión 

 

De los 3015 pollos anillados en el periodo comprendido entre 1987-2006 (Fig.1), 

se obtuvieron datos de distancia de dispersión natal de 92 individuos (53 machos y 39 

hembras) nacidos entre 1987-2004 y que realizaron su primera reproducción entre 1989-

2006. Las distancias de dispersión variaron entre 0 y 42236 m (media = 8833 ± 7491m, 

n = 92). Los movimientos dispersivos entre subpoblaciones fueron muy escasos (4%, n 
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= 92), a pesar de haber realizado un total de 1927 observaciones o capturas de 

individuos reproductores en las siete subpoblaciones del área de estudio entre 1989 y 

2006 (ver número de reproductores observados o capturados en la Fig. 1). Los 

resultados de los modelos lineales generalizados mixtos obtenidos para explicar la 

variación en la dispersión natal, se muestran en la Tabla 1. La identidad de la subárea 

natal no fue significativa en ningún modelo (log-likelihood test, todos p > 0.7), pero se 

mantuvo en todos ellos para controlar los potenciales efectos de la heterogeneidad 

espacial en las decisiones de dispersión. El año de nacimiento y la identidad del lugar de 

nidificación tampoco fueron significativos (log-likelihood test, todos p > 0.3) pero se 

mantuvieron para controlar la pseudorreplicación.  

 

 

Figura 1. Subpoblaciones de Chova Piquirroja en el Valle del Ebro; nd = número de individuos 

de los que se conoce su distancia de dispersión natal; entre paréntesis se muestra el número de 

individuos que han emigrado de su subpoblación natal; cb = número de pollos anillados entre 

1987-2006.; bo = número de reproductores observados o capturados entre 1989-2006. 

 

10 km

Tauste

nd = 1 (1)

cb = 60

bo = 58

Huesca

nd = 4 (0)

cb = 105

bo = 111

Pina

nd = 40 (2)

cb = 1492

bo = 776

Fraga

nd = 4 (0)

cb = 404

bo = 107

Central

nd = 41 (0)

cb = 788

bo = 718

Alcañiz

nd = 0 (0)

cb = 99

bo = 72

Belchite

nd = 2 (0)

cb = 67

bo = 85

Río Ebro
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Tabla 1. Categorías de los modelos usados para explicar la variación en la distancia de 

dispersión natal de Chova Piquirroja. El modelo más probable presenta el valor de AICc menor. 

Los modelos igualmente probables son aquellos separados por menos de 2 puntos de AICc 

(∆AICc < 2) del modelo más probable. El signo de la tendencia se muestra entre paréntesis. El 

peso del modelo indica el poder explicatorio del mismo. Los pesos de todos los modelos 

propuestos suman 1 por definición.  

 

Variable Modelo hipotético AICc ∆AICc Peso 
Distancia de dispersión natal 
 (nacidos entre 1987 y 2004)  

 
Sexo (+) Sistema social natal (-) 

 
918.2 

 
0 

 
0.72 

n = 92 Sexo (+) Nº de parejas en el edificio natal (-)  
920.0 

 
1.8 

 
0.28 

 Sexo (+) 932.8 14.6 0 
 Sistema social natal (-) 940.3 22.1 0 
 Nº de parejas en el edificio natal (-) 946.5 28.2 0 
     
Distancia de dispersión natal 
(nacidos entre 1987 y 2002)  

Sexo (+) 560.5 - 1 

n = 57     
     
Distancia de dispersión natal 
(nacidos en 2003-2004)  Sexo (+) Sistema social natal (-) 346.0 0 

 
0.71 

n = 35 
Sexo (+) Nº de parejas en el edificio natal (-) 347.8 1.8 

 
0.29 

 Sexo (+) 358.3 12.3 0 
 Sistema social natal (-) 358.7 12.7 0 
     
Distancia de dispersión natal 
 (nacidos entre 1987 y 2004)  Sexo (+) 815.9 - 

 
1 

excluyendo filopátricos, n = 84     
     
Distancia de dispersión natal 
(nacidos entre 1987 y 2002) Sexo (+) 540.0 - 

 
1 

excluyendo filopátricos, n = 55     
     
Distancia de dispersión natal 
(nacidos en 2003-2004)  Sexo (+) 268.6 - 

 
1 

excluyendo filopátricos, n = 29     
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El modelo más probable que explica la distancia de dispersión natal de todos los 

individuos de los que se tiene datos (nacidos entre 1987-2004 y que realizaron su 

primera reproducción entre 1989 y 2006, n = 92) destaca la importancia del sexo (F1,80 = 

18.48, p = <0.0001) y del sistema social natal (F1,61 = 6.49, p = 0.012), aunque un 

modelo alternativo que incluye el sexo (F1,80 = 24.51, p = <0.0001) y el número de 

parejas nidificando en el edifico natal (F1,43 = 9.34, p = 0.0038) resultó igualmente 

probable (Tabla 1). Las distancias de dispersión entre el edificio natal y el de 

reproducción fueron menores en machos que en hembras (Fig. 2) y menores en 

individuos cuyos progenitores presentaban un sistema social de nidificación agregado 

(con 2-16 parejas por edificio) que en aquellos con progenitores territoriales (Fig. 3). La 

interacción entre el periodo de estudio y el sistema social de nidificación de los 

progenitores no resultó significativa, debido posiblemente a que la gran mayoría de 

progenitores en el primer periodo de estudio eran territoriales (86 %, n = 57). Por tanto, 

se procedió a realizar los análisis de la dispersión natal en los dos periodos por 

separado. 

 

Figura 2. Distancia de dispersión natal de machos y hembras de Chova Piquirroja en el Valle del 

Ebro entre 1987 y 2006 (n = 92). El tamaño muestral se indica sobre las barras. 
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La distancia de dispersión natal de los individuos nacidos entre 1987 y 2002 (n = 57) 

estuvo relacionada con el sexo del individuo (F1,47 = 16.14, p = 0.0002, Tabla 1), siendo 

los machos los que presentan distancias de dispersión menores. 

 

Asimismo, se analizó la distancia de dispersión de los 35 individuos que 

nacieron entre 2003-2004 y se reprodujeron en 2005-2006. En este caso se tuvo en 

cuenta tanto las características individuales como los factores sociales, poblacionales y 

ambientales (ver Apéndices 1 y 2) del lugar de nacimiento y de nidificación. La 

distancia de dispersión natal se relacionó con el sexo (F1,30 = 14.30, p = 0.0007) y el 

sistema social natal (F1,16 = 5.77, p = 0.028), aunque un modelo alternativo en el que se 

incluye el sexo (F1,30 = 18.25, p = 0.0002) y el número de parejas reproductoras en el 

edificio natal (F1,27 = 7.15, p = 0.012) resultó igualmente probable (Tabla 1). En este 

periodo, el 45 % (n = 35) de los progenitores de los individuos de los que obtuvimos 

datos sobre su dispersión nidificaron de forma agregada. Todos los análisis se repitieron 

incluyendo el año de nacimiento como covariable en vez de como factor aleatorio, pero 

los resultados fueron similares a los de los modelos anteriores, con las mismas variables 

significativas. 

 

Al excluir los individuos filopátricos de todos los análisis, la distancia de 

dispersión se relacionó exclusivamente con el sexo del individuo (Tabla 1), (nacidos 

entre 1987-2004, n = 84, sexo: F1,66 = 34.44, p <0.0001; nacidos entre 1987-2002, n = 

55, sexo: F1,47 = 11.97, p = 0.001; nacidos entre 2003-2004, n = 29, sexo: F1,16 = 30.79, 

p <0.001).  
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Figura 3. Distancia de dispersión natal en chovas según el sistema social de nidificación de los 

progenitores de Chova Piquirroja en el Valle del Ebro entre 1987 y 2006 (n = 92). El tamaño 

muestral se indica sobre las barras. 

 

 
 

De los 57 individuos nacidos entre 1987 y 2002 (Fig. 4a),  49 (86 % procedían 

de parejas territoriales y 8 (14%) de parejas agregadas. Sólo el 3.5% del total de 

individuos (n = 57), que procedían además exclusivamente de agregaciones, se 

mostraron filópátricos, es decir, nidificaron en el edificio en el que nacieron (Fig. 4a). Si 

tenemos en cuenta los datos de los 35 individuos nacidos en 2003-2004 (Fig. 4b), 19 

(54%) procedían de parejas territoriales y todos se dispersaron de su lugar natal, el resto 

46% (n = 35) procedían de parejas agregadas. El 17% del total (n = 35), que  procedían 

además exclusivamente de agregaciones, se mostraron filopátricos (Fig. 4b). Por lo 

tanto, entre el primer (1987-2002) y el segundo periodo de estudio (2003-2006) se 

produjo un incremento de los individuos filopátricos (todos ellos nidificando en las 

agregaciones en las que nacieron) lo que podría explicar la importancia que el sistema 

de nidificación de los progenitores tuvo sobre la distancia de dispersión sólo en el 

segundo periodo. Además, la proporción de individuos que se dispersaron a >20km se 

incrementó de un 7% en el primer periodo (Fig. 4a) a un 11.5% en el segundo periodo 

(Fig. 4b). 
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Figura 4. Porcentaje de individuos que proceden de parejas territoriales (negro) y agregadas 

(blanco) en relación con la distancia de dispersión natal, (a) individuos nacidos entre 1987-2002 

(n = 57), (b) individuos nacidos en 2003-2004 (n = 35). 

 

 

 

 

Considerando sólo los individuos nacidos en agregaciones, los individuos 

filopátricos procedían de agregaciones con un mayor número de parejas reproductoras 

(7.9 ± 5.1 parejas reproductoras, rango 4-16, n = 8) que los dispersantes (4.8 ± 2.5 
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parejas reproductoras, rango 2-10, n = 16) (Test U-Mann Whitney, Z = 2.03, p = 0.04, n 

= 24). 

 

Filopatría, sistema social de nidificación y tamaño de agregación 

 

Se han encontrado diferencias significativas en la proporción de individuos que 

nidificaron en cada sistema social (territorial o agregado) dependiendo del sistema 

social en el que nacieron (G-test, G = 10.01, g.l. = 1, p = 0.002, n = 92, Fig 5). El 52.2% 

de los individuos seleccionaron agregaciones para reproducirse (n = 92). La mayoría de 

los individuos procedentes de un sistema agregado seleccionaron agregaciones para 

nidificar (Fig. 5). En cambio, algo menos de la mitad de los individuos procedentes de 

sistemas territoriales seleccionaron agregaciones para establecerse como reproductores 

(Fig. 5). El tamaño de las agregaciones seleccionadas para nidificar no difirió entre 

individuos que nacieron en la misma agregación (filopátricos: 9.87 ± 6.1 parejas, rango 

4-16, n = 8), en otras agregaciones (7.4 ± 5.8 parejas, rango 2-16, n = 11) o en 

territorios exclusivos (8.1 ± 5.05 parejas, rango 2-16, n = 29) (Kruskal-Wallis, H = 1.39, 

p = 0.49, n = 48). Además, todos los individuos filopátricos (n = 8) procedian de 

agregaciones (las mismas en las que se establecieron como reproductores), mientras que 

los individuos dispersantes (n = 84) nidificaron en una proporcion similar como parejas 

territoriales (52.4%) o agregadas (42.6%) (test exacto de Fisher, P = 0.006).  

La proporción de individuos filopátricos (todos ellos nidificantes en agregaciones) se 

quintuplicó entre la primera (1987-2002) y la segunda parte (2003-2006) del periodo de 

estudio (G-test, G = 4.962, g.l. = 1, p = 0.026, Fig. 6).  
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Figura 5. Porcentaje de reproductores territoriales (negro) o agregados (blanco) de 

Chova Piquirroja en el Valle del Ebro entre 1987 y 2006 en relación con su sistema 

social natal. El tamaño muestral se muestra sobre las barras. 

 

 
Figura 6. Porcentaje de individuos reproductores filopátricos (negro) o dispersantes 

(blanco) en cada periodo de estudio (individuos nacidos entre 1987-2002 y entre 2003-

2004). El tamaño muestral se muestra sobre las barras. 
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Para realizar los análisis de selección de tamaño de agregación, se tomaron datos 

de 48 individuos nacidos entre 2003-2004 y realizaron su primera reproducción en 

agregaciones entre 2005-2006. La mayor parte de las agregaciones del área de estudio 

están formadas por 2 o 3 parejas (37 % y 26 % respectivamente, n = 46, Fig. 7), aunque 

también existe una apreciable proporción de agregaciones de mayor tamaño: el 24 % 

con 4-5 parejas reproductoras y el 13 % con más de 5 parejas reproductoras (rango 6–16 

parejas reproductoras). Las agregaciones no fueron utilizadas en función de su 

disponibilidad (Figura 7). Los individuos seleccionaron de forma significativa y positiva 

aquellas agregaciones con más de 5 parejas reproductoras, usaron en función de su 

disponibilidad aquellas de 4-5 parejas, y rechazaron significativamente las formadas por 

2 y 3 parejas (Tabla 2).. 

 

Figura 7. Proporción de agregaciones de un determinado tamaño, disponibles (negro) y 

seleccionadas (blanco) por Chova Piquirroja en el Valle del Ebro. 
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Tabla 2. Valores del índice de selección de Savage (wi) para cada agregación de un determinado 

tamaño seleccionado por individuos reproductores de chova piquirroja entre 2005-2006, error 

estándar del índice (s.e.), y significatividad estadística a partir de p < 0.0125, después de aplicar 

la corrección de Bonferroni (0,05/nº de pruebas de χ2; Rice, 1989). 

 

Tamaño de agregación wi s.e. p 

2 parejas reproductoras 0.06 0.018 <0.0001 

3 parejas reproductoras 0.32 0.024 0.005 

4 - 5 parejas reproductoras 0.96 0.257 0.871 

> 5 parejas reproductoras 5.11 0.372 <0.001 

  

 

DISCUSIÓN 

 

Los resultados de este estudio indican que los individuos reproductores de 

Chova Piquirroja de la población estudiada muestran una alta fidelidad al área de 

nacimiento en una región donde la especie se encuentra distribuida en áreas discretas o 

subpoblaciones. La mayor parte de los individuos se dispersaron, es decir, no se 

establecieron como reproductores filopátricos en los mismos lugares de nacimiento 

(edificios), pero sí en la misma subárea geográfica. De esta forma, los individuos 

podrían beneficiarse del conocimiento de las oportunidades de nidificación y otros 

recursos existentes en sus áreas natales (Greenwood, 1980; Pärt, 1995; Serrano y Tella, 

2003) y obtener así ventajas a la hora de emparejarse y reproducirse (Pärt, 1994). La 

validez de los resultados de este estudio podría estar comprometida si una fracción 

significativa de los individuos se dispersara fuera del área de estudio (Koening et al., 

1996). Sin embargo, este posible sesgo fue reducido mediante el muestreo de todo el 

conjunto de la población sobre una área extensa (Blanco et al., 1997; Capítulo 2), 

aunque el esfuerzo de muestreo fue variable entre subáreas. De hecho, la distancia 

máxima entre dos edificios ocupados (130 km) resultó ser mucho mayor que la distancia 

media y máxima de dispersión (8.8 y 42.2 km respectivamente). Además, la gran 

mayoría de las dispersiones se produjeron a distancias menores de 20 Km. del edificio 

natal. También, cabría destacar que el mayor número de anillamientos se llevó a cabo en 

las subáreas centrales del área de estudio (subáreas Pina y Central, ver Fig. 1), 

minimizando así la posible menor probabilidad de detección de aquellos individuos 
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procedentes de nidos localizados en subáreas periféricas (ver también Negro et al., 

1997).  

 

En general, la variación en las distancias de dispersión refleja las diferencias 

entre sexos, con una distancia de dispersión mayor en hembras que en machos, y entre 

los sistemas sociales  de nidificación (territorial o agregado) de los progenitores, con 

una distancia de dispersión mayor en individuos que proceden de territorios exclusivos 

frente a aquellos que nacieron en agregaciones. En general, las hembras de chova 

piquirroja se dispersan más lejos que los machos (Bignal et al., 1989), como ocurre en 

la mayoría de las especies de aves (Greenwood, 1980; Greenwood y Harvey, 1982; 

Clarke et al., 1997). En esta especie, la elección de la pareja se realiza entre los 

individuos que forman bandos y que comparten los dormideros comunales (Blanco y 

Tella, 1999). El conocimiento previo del área donde establecerse como reproductor 

podría ser una ventaja para los machos que se dispersan menos de su área natal, si así 

obtienen algún beneficio o reducen los costes relacionados con la competencia frente a 

otros machos en la obtención de pareja y en la posterior adquisición y defensa de los 

lugares de nidificación y otros recursos (Greenwood, 1980; Bignal et al., 1997; Clarke 

et al., 1997). Por el contrario, una mayor distancia de dispersión puede llevar a los 

machos a áreas desconocidas, lo que podría suponer costes en relación con el aumento 

de la necesidad de prospectar lugares de nidificación, del incremento de las 

interacciones agresivas y del menor conocimiento de las oportunidades de alimentación 

(Greenwood, 1980; Clarke et al., 1997). Por el contrario, el abandono del territorio natal 

podría no suponer los mismos costes para las hembras, aunque estos aspectos necesitan 

ser investigados con mayor detalle. La dispersión natal podría ser un mecanismo 

eficiente para evitar el emparejamiento con individuos genéticamente similares 

(Greenwood, 1980; Komdeur y Hatchweell, 1999; Perrin y Goudet, 2001). Este 

mecanismo podría ser mucho más eficiente si la dispersión difiriera entre sexos (Pusey, 

1987), ya que de esta forma se reduciría la posibilidad de emparejamientos entre 

individuos estrechamente emparentados, por ejemplo entre hermanos (Harvey y Ralls, 

1986), o bien entre individuos genéticamente similares en sentido amplio debido a la 

estructura genética de las poblaciones (Keller y Waller, 2002; Double et al., 2005;  

Temple et al., 2006). Las diferencias sexuales en la dispersión podrían también facilitar 

las conductas que benefician a los individuos emparentados (Lambin et al,. 2001; Perrin 

y Goudet, 2001), especialmente del sexo que menos se dispersa. En el caso de la chova, 
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la menor distancia de dispersión de los machos podría suponer su establecimiento  cerca 

de sus padres y de sus hermanos, lo que podría favorecer cierta facilitación social 

basada en el parentesco debido a la agregación espacial de familiares (Bignal et al., 

1997). Por ejemplo, los machos territoriales podrían ser menos agresivos con sus 

parientes (Bignal et al., 1997) e incluso beneficiarse mutuamente de su cercanía en la 

explotación de los recursos (Bignal et al., 1997) como, por ejemplo, mediante la 

alimentación en bandos durante la época de cría o la defensa comunitaria frente a los 

depredadores (Blanco et al., 1998a). En este sentido es destacable que la mayoría de los 

individuos filopátricos fueron machos que se establecieron como nidificantes en las 

colonias donde nacieron, y donde podrían coincidir con sus progenitores debido a la alta 

fidelidad a los lugares de nidificación a lo largo de la vida (Capítulo 5). Es necesaria 

más investigación para evaluar si las posibles ventajas que los machos obtendrían 

estableciéndose cerca de sus parientes son la causa o la consecuencia de las diferencias 

sexuales en la dispersión, y las razones de por qué estas ventajas potenciales no 

deberían también influir en las distancias de dispersión de las hembras. Las distancias 

de dispersión natal pueden variar dependiendo de las presiones a las que se encuentra 

sometidos los individuos de una población en un determinado momento (por ejemplo 

Cohen y Levin, 1991; McPeek y Holt, 1992; Mathias et al., 2001). Durante el primer 

periodo del estudio sólo una pequeña proporción de las parejas reproductoras 

nidificaban de forma agregada (Blanco et al. 1997). Por lo tanto, antes de que el 

incremento en la frecuencia de este sistema social se generalizara en todas las 

subpoblaciones, las distancias de dispersión natal variaron principalmente debido al 

sexo de los individuos dispersantes. En cambio, al realizar los análisis de los datos 

pertenecientes a individuos nacidos entre 2003 y 2004, cuando la disponibilidad de 

lugares de nidificación era más reducida y la tendencia a agregarse mayor, la variación 

en la distancia de dispersión se relacionó con el sexo del individuo y con el sistema 

social de nidificación de los progenitores. Estos resultados sugieren que las decisiones 

relacionadas con la dispersión natal podrían estar influidas por el efecto de la 

disponibilidad de lugares de nidificación en las oportunidades para el establecimiento de 

los reproductores en distintos sistemas sociales. En este sentido, una elevada 

disponibilidad de lugares de nidificación permitiría el establecimiento de territorios 

exclusivos aún a costa de que los individuos que se establecen como reproductores 

noveles tengan que dispersarse a largas distancias. Por el contrario, la limitación en los 

lugares de nidificación obligaría a la agregación de parejas en un mismo lugar de 
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nidificación, lo que podríamos considerar una agregación obligada mas que una 

selección activa por un sistema de nidificación colonial (Siegel-Causey y Kharitonov, 

1990; Rolland et al., 1998; Brown y Brown, 2001). 

 

La limitación de los lugares de nidificación podría condicionar las distancias de 

dispersión de dos formas principales. En primer lugar, los individuos podrían 

dispersarse a largas distancias, incluso fuera de la subárea de nacimiento o del área de 

estudio, en busca de lugares de nidificación que permitan el establecimiento de 

territorios exclusivos. Sin embargo, los resultados de este estudio han mostrado que 

estas dispersiones de larga distancia son muy escasas, aunque se produjeron en mayor 

proporción en la segunda parte del periodo de estudio, y probablemente estén asociadas 

con elevados costes para los individuos dispersantes (Newton y Marquiss, 1982; Pärt, 

1995; Forero et al., 1999). Como alternativa probablemente menos costosa, los 

individuos podrían seleccionar agregaciones para nidificar, o bien se verían obligados a 

hacerlo, lo que les permitiría dispersarse a menores distancias, o incluso permanecer 

como individuos filopátricos nidificantes en los lugares (edificios) de nacimiento. De 

hecho, el efecto del sistema social de procedencia sobre la distancia de dispersión 

desapareció cuando se excluyeron de los análisis los individuos filopátricos, todos ellos 

nacidos en edificios ocupados por agregaciones de parejas reproductoras que 

continuaron siéndolo cuando los individuos en cuestión se establecieron como 

reproductores. Por lo tanto, la influencia de los individuos filopátricos afectó a todos los 

análisis donde se incluyeron, como reflejo de la decisión particular de no dispersarse 

mas que de la influencia del sistema social de los progenitores en la distancia de 

dispersión de sus descendientes. Esta estrategia podría ser menos costosa desde el punto 

de vista de la supervivencia durante el periodo de dispersión, e incrementaría las 

probabilidades para el establecimiento de nuevos reproductores, pero podría también 

implicar costes en la reproducción debido a procesos dependientes de la densidad 

(Carrete et al., 2006a, b; Capítulo 2 y 3). Además, la mayoría de los individuos que 

nidificaron de forma agregada seleccionaron significativamente las agregaciones de 

mayor tamaño. Esto sugiere que las parejas territoriales son menos permisivas que las 

agregadas a la hora de tolerar el establecimiento de una nueva pareja en su mismo lugar 

de nidificación, y además, dicho comportamiento territorial podría incrementarse como 

consecuencia de la escasez de lugares de nidificación. Por otra parte, una vez que se 

forma una agregación de parejas, la incorporación progresiva de nuevas parejas podría 
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incrementarse debido a que la pareja o parejas instaladas anteriormente tendrían 

mayores dificultades para impedir la instalación de nuevas parejas. En estas 

circunstancias, los costes de intentar expulsar a las nuevas parejas podrían ser mayores 

que los derivados de convivir con ellas (Hamilton y Taborsky 2005). Otras variables 

que podrían provocar diferencias en las distancias de dispersión natal, como aquellas 

relacionadas con características individuales (Tonkyn y Plissner, 1991), ambientales 

(Pasinelli y Walters, 2002) y sociales, como la densidad de coespecíficos a distintas 

escalas (Spear et al., 1998), no influyeron de forma clara en las distancias de dispersión 

natal.  

La elección del sistema social de nidificación también podría tener un 

componente hereditario y depender del sistema social de los progenitores. La gran 

mayoría de individuos procedentes de agregaciones seleccionaron significativamente el 

mismo sistema social de nidificación, pero un alto porcentaje de los individuos 

procedentes de sistemas territoriales seleccionaron también agregaciones para nidificar. 

Esto parece indicar que en condiciones de limitación de los lugares de nidificación la 

agregación podría ser la única oportunidad para que nuevas parejas puedan acceder a la 

reproducción, independientemente del componente hereditario que pudiera tener esta 

selección. No se encontró una influencia clara del sistema social y tamaño de 

agregación de los progenitores en el tamaño de agregación seleccionada para 

reproducirse por los individuos dispersantes. Todos ellos seleccionaron 

significativamente aquellas agregaciones de mayor tamaño para reproducirse y evitaron 

las más pequeñas, con 2 ó 3 parejas que quizás sean más fácilmente defendibles ante 

nuevas incorporaciones que las agregaciones mas grandes. Este resultado difiere de los 

obtenidos en estudios sobre la heredabilidad de la selección del tamaño de agregación o 

colonia (por ejemplo, Brown y Brown, 2000; Serrano y Tella, 2007), en los que se 

muestra que el tamaño de colonia de reproducción esta relacionado con el tamaño de 

colonia de nacimiento (Brown y Brown, 2000; Møller, 2002; Serrano y Tella, 2007). En 

este sentido, la chova no debería considerarse como una especie colonial o colonial 

facultativa, sino mas bien territorial, aunque con un comportamiento flexible en cuanto 

a la defensa del territorio dependiendo de las circunstancias poblacionales y sociales.  

Bajo estas circunstancias, podría parecer que existe atracción coespecífica donde el 

tamaño de agregación podría ser utilizado como un índice de calidad de la misma en 

función del éxito reproductor de los individuos agregados, tal como sucede en otras 

especies con un sistema social colonial (Reed y Dobson, 1993; Serrano et al., 2003; 
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Serrano y Tella, 2003). No obstante, esta situación parece poco probable, puesto que el 

éxito reproductor en esta población no se encuentra determinado por el sistema social de 

nidificación y en cualquier caso, los individuos agregados podrían ser de peor calidad 

que los territoriales (Capítulo 2). De hecho, muchos de los nuevos reproductores que 

nidifican en grandes agregaciones sólo lo hacen durante una estación de reproducción, 

puesto que generalmente no se les vuelve a localizar en el mismo lugar de nidificación o 

en otros (datos propios) y además suelen fracasar en la reproducción (Blanco et al., 

1998, datos propios). La mayoría de los edificios ocupados por las agregaciones de 

mayor tamaño son también utilizados como dormideros comunales de individuos no 

reproductores durante la estación de cría, los cuales actúan como dormideros principales 

durante todo el año (ver Blanco y Tella, 1999 para más detalles). El comportamiento 

territorial de las parejas que se reproducen en estos lugares puede relajarse totalmente o 

bien puede resultar insuficiente para evitar el establecimiento de nuevas parejas 

reproductoras. De hecho, las interacciones agresivas entre las parejas que comparten los 

lugares de nidificación son infrecuentes, aunque no lo son entre los integrantes del 

dormidero (no reproductores), o entre reproductores y no reproductores (datos propios). 

Por tanto, la selección de grandes agregaciones de parejas en edificios concretos podría 

estar simplemente relacionada con la presencia de un elevado número de reproductores 

potenciales presentes en los bandos que forman los dormideros (Blanco et al., 1998, 

Blanco y Tella, 1999) y en la disponibilidad de lugares concretos donde instalar los 

nidos dentro de los edificios. En este sentido, los dormideros comunales suelen ser 

grandes edificios con una elevada disponibilidad de lugares donde instalar los nidos, lo 

que podría facilitar el establecimiento de nuevas parejas entre los individuos jóvenes 

que forman el dormidero. En resumen, en determinadas áreas y momentos en los que la 

escasez de lugares de nidificación es un factor limitante, el comportamiento territorial 

podría impedir el acceso de parejas inexpertas a territorios de gran calidad, por lo que se 

incrementaría la agregación de individuos jóvenes, inexpertos o de baja calidad (ver 

Siegel-Causey y Kharitonov, 1990; Brown y Brown, 2001; Capítulo 2).  

 

La alta filopatría de las chovas a su subárea natal puede tener una importante 

influencia en la estructura y dinámica de la metapoblación de chovas en el Valle del 

Ebro. Dado que la mayor parte de los reclutamientos se deben a individuos locales, es 

difícil determinar esta influencia en la persistencia y tamaño de la población en cada 

subárea para entender el funcionamiento y dinamica de la metpoblación (Matthysen et 
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al., 1995; Negro et al., 1997). Debido a la elevada filopatría, se podría incrementar el 

riesgo de extinción local sin un permanente efecto rescate por parte de los individuos 

inmigrantes (Hanski, 2001), aunque también podría disminuir ese riesgo al existir una 

baja proporción de individuos emigrantes y una proporción suficiente de individuos 

flotantes que reemplazen las bajas en las parejas reproductoras. En conclusión, este 

trabajo confirma una vez más el papel clave de la disponibilidad de los lugares de 

nidificación como principal factor limitante poblacional en aves trogloditas como la 

chova (ver Capítulo 2), con importantes influencias sobre las decisiones relacionadas 

con la dispersión y la selección del lugar y del sistema social de nidificación. 
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5 
 

Fidelidad a la pareja y al lugar de nidificación en la chova 

piquirroja 
 

INTRODUCCIÓN 
 

La fidelidad a la pareja y/o al lugar de nidificación es un rasgo de la historia vital 

de las aves que ecólogos y ornitólogos vienen estudiando desde hace décadas (por 

ejemplo, Darley et al., 1971; Harvey et al., 1979; Greenwood y Harvey, 1982; Jenkins y 

Jackman, 1993; Sedwick, 2004; Middleton et al., 2006). Tanto el periodo de tiempo que 

ambos miembros de una pareja permanecen juntos como reproductores, como el 

mantenimiento de sus nidos y territorios, son determinantes fundamentales del éxito 

reproductor en numerosas especies monógamas y de vida larga (Rowley, 1983). Estos 

factores pueden también influir sobre la estructura y la dinámica de la población (Brown 

y Kodric-Brown, 1977; Lande y Barrowclough, 1987; Freemark et al., 1995). El 

mantenimiento de la pareja o del lugar de nidificación a lo largo de sucesivas 

temporadas reproductoras presentaría una serie de ventajas relacionadas con el 

incremento en la eficacia biológica (ver revisiones en Rowley, 1983; Mock y Fujioka, 

1990; Choudhury, 1995) gracias a la experiencia compartida con la pareja (Bradley et 

al., 1990; Murphy, 1996), al mejor conocimiento del territorio (Hoover, 2003) y a la 

supresión de los costes que conllevaría la eventual consecución de una nueva pareja y/o 

territorio (Ainley et al., 1983). Sin embargo, la fidelidad también puede suponer costes 

ya que, por ejemplo, el éxito reproductor puede disminuir si la calidad del hábitat 

disminuye en el tiempo (Freed, 1987; Veiga, 1996; Linkhart y Reynolds, 2007). Si los 

costes que demandan el mantenimiento de la pareja o el lugar de nidificación llegan a 

superar a los beneficios, los individuos pueden realizar cambios en su emparejamiento y 

en el emplazamiento de sus nidos y territorios de cara a incrementar su eficacia 

biológica (ver por ejemplo Greenwood, 1980; Matthysen, 1990; Forero et al., 1990; 

Linkhart y Reynolds, 2007).  
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Aunque dispersión y fidelidad han sido ampliamente estudiadas en los últimos 

tiempos, todavía existen muchas lagunas en el conocimiento general de ambos 

fenómenos. En especial, se conocen pobremente en especies de vida larga, ya que para 

documentarlas se hace necesario un seguimiento espacio-temporal que podría comportar 

dificultades logísticas y prácticas, sobre todo por el mantenimiento de una investigación 

a lo largo de muchos años y en un área de estudio extensa en la que es necesario incluir 

a gran parte del conjunto de la población (Koening et al., 1996; ver Capítulo 4).  

 

 En este capítulo se abordan conjuntamente los fenómenos de fidelidad -a la 

pareja y al lugar de nidificación- y de dispersión -cambios de localidad entre años en 

individuos reproductores- en una población de chova piquirroja Pyrrhocorax 

pyrrhocorax. Específicamente, se han examinado las hipótesis enunciadas por Morse 

(1980) relativas a las causas de la fidelidad en especies monógamas. Si el 

mantenimiento de la pareja se debe a una elevada fidelidad al lugar de nidificación, al 

producirse cambios en el espacio y/o en el tiempo de las condiciones del lugar de 

nidificación, la mayor parte de las parejas no se mantendrían y se producirian casos de 

divorcio (Morse y Kress, 1984). Por el contrario, si el mantenimiento del lugar de 

nidificación se debe a una alta fidelidad a la pareja, aunque existieran cambios en el 

lugar de nidificación la pareja se mantendría fiel, y solo se formará una nueva pareja en 

casos de viudez (Forslund y Larsson, 1991).  

 

Finalmente, se plantea una hipótesis sobre la causa del cambio de lugar de 

nidificación en algunos individuos viudos, dado que este hecho podría estar asociado al 

sexo del individuo (Wiklund, 1996) y/o relacionado con una mala experiencia, por 

ejemplo por la depredación de la pareja en el lugar de nidificación (Flynn et al., 1999; 

Forero et al., 1999), o por la escasa disponibilidad de recursos del territorio (Newton y 

Marquiss, 1982). 
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MATERIAL Y MÉTODOS 

 

El estudio se ha llevado a cabo en el Valle del Ebro, Aragón, e incluye 

información referente al período entre 1987 y 2006. Una descripción detallada del área 

de estudio puede encontrarse en el Capítulo 2.  

 

Los individuos reproductores se capturaron en los lugares de nidificación 

durante la noche y por medio de mangas cazamariposas de gran tamaño. Las capturas se 

extendieron entre los meses de marzo y mayo. Las aves se marcaron individualmente 

con anillas de metal, y a partir de 2003 también con anillas de lectura a distancia, con 

código de tres dígitos alfanuméricos. En todos los casos se anotaron anilla o anillas 

empleadas, edificio de captura (con sus coordenadas geográficas), fecha de captura y 

sexo del ave (esto último de acuerdo con Tella y Torre, 1993; Blanco et al., 1996), 

asignando además un número de referencia a cada pareja reproductora. Puesto que la 

determinación de la edad en esta especie sólo se puede realizar a lo largo del primer año 

y medio de vida, en tanto que los individuos retienen plumas juveniles (Blanco et al., 

1996), para la mayoría de los individuos no fue posible determinar la edad exacta tras la 

muda completa otoñal.  

 

El marcaje con anillas de lectura a distancia permitió controlar a los ejemplares 

marcados sin necesidad de recurrir a ulteriores capturas. En los años comprendidos 

entre 2003 y 2006, durante los meses de marzo a junio se visitaron regularmente los 

edificios ocupados por chovas a fin de localizar individuos marcados. Para ello, se 

observaron a una distancia prudencial –de al menos 70 m para no causar molestias-,  

cuando los individuos salían del interior del edificio o bien llegaban con ceba y se 

colocaban en algún lugar expuesto. Se efectuaron las lecturas por medio de un 

telescopio terrestre de 20-60 aumentos. Al igual que en el momento de los marcajes, en 

cada caso se anotaron las inscripciones de las anillas, la fecha de lectura, y las 

coordenadas geográficas de la localización del edificio, y se asignó un número a cada 

pareja en el caso de que aún no lo tuviera. Fuera de la temporada de reproducción, se 

visitaron los dormideros comunales con el fin de registrar los individuos reproductores 

allí presentes. Se realizaron tanto capturas nocturnas, por medio de mangas 

cazamariposas de gran tamaño, como posteriores controles diurnos de individuos 

marcados con anillas de lectura a distancia. 
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Se comprobó de forma directa que un individuo había enviudado al encontrar los 

restos de la pareja, o bien se asumió su viudez al no localizar a la pareja a lo largo del 

periodo de estudio, ni reproduciéndose con un tercero (“divorcio”) ni en los dormideros 

comunales. La distancia de dispersión reproductora se definió como la distancia en 

metros entre los edificios donde una determinada chova realizó distintos intentos de 

reproducción. Los análisis del efecto del sexo sobre las decisiones dispersivas y las 

distancias de dispersión debidas a la viudedad se analizaron con el paquete estadístico 

SPSS. 

 

RESULTADOS 

 

Fidelidad a la pareja y viudez 

 

De los 553 individuos reproductores marcados, se han podido localizar a 197 

reproduciéndose en más de una ocasión, es decir, en distintos periodos reproductores. 

Correspondían éstos a 110 parejas distintas (87 con los dos miembros de la pareja 

marcados y 23 con un solo individuo marcado). De las 87 parejas localizadas 

reproduciéndose juntas en más de una temporada y con ambos miembros marcados, en 

38 se observó tanto la desaparición de uno de ellos (casos de viudez), como su nuevo 

emparejamiento. Además, hubo otro caso en que el único miembro de la pareja marcado 

enviudó y el fallecido fue sustituido por otro individuo que había sido marcado 

previamente en un dormidero. La fidelidad fue del 100% en las 49 parejas restantes, lo 

que equivale a decir que no se registró en la población ningún caso de divorcio. Estas 

parejas permanecieron juntas entre 2 y 15 temporadas reproductoras consecutivas como 

mínimo, (ya que es posible que no se hayan detectado intentos de reproducción 

anteriores o posteriores) (Tabla 1), y en ellas nunca se llegó a localizar a uno de los 

individuos separado del otro. 
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Tabla 1. Número mínimo de temporadas reproductoras en las que las parejas observadas 

permanecieron juntas. 

 

Temporadas Parejas 

2 24 

3 12 

4 9 

6 1 

7 1 

9 1 

15 1 

Total 49 

 

 

Fidelidad al lugar de nidificación y dispersión reproductora 

 

De los 39 individuos (19 %, n = 197) que enviudaron y encontraron una nueva 

pareja, 23 (58,9 %, n = 39) permanecieron en su lugar (edificio) inicial de reproducción 

y 16 (41,1 %) cambiaron de edificio (Fig 1). No se encontraron diferencias 

significativas en el sexo de los individuos viudos que permanecieron en el edificio 

inicial o que se trasladaron a otro para emparejarse de nuevo (G-test, χ2
1

 = 2.46, p = 

0.11, n = 39). No se encontraron diferencias significativas en la distancia de dispersión 

de los individuos en función del sexo (machos = 2398 ± 1501 m, n = 5; hembras = 3344 

± 936 m, n = 11; Test de U de Mann Whitney, Z = - 1.3, p = 0.19, n = 16). La gran 

mayoría de los individuos reproductores localizados permanecieron en el mismo lugar 

de nidificación año tras año (88.8 %, n = 197, Tabla 2). Sólo 22 cambiaron de edificio, 

haciéndolo a una distancia media de 2504 ± 1399 m. (rango = 146-4692 m, n = 22) De 

ellos, 16 (el 72,7 %) cambiaron de edificio al enviudar, dispersándose una media de 

3048 ± 1179 m (rango 1068 – 4692 m, n = 16). Una pareja se trasladó debido al 

derrumbamiento de su edificio (distancia de dispersión: 143 m) y dos parejas cambiaron 

por causas desconocidas (distancia de dispersión: 949 ± 298 m).  
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Fig 1. Proporción de machos viudos (negro) y hembras viudas (blanco) de chova piquirroja que 

al emparejarse nuevamente permanecen en el edificio inicial (no dispersivos) o se trasladan otro 

(dispersivos). El tamaño muestral se indica sobre las barras. 
 

 

 

Se localizaron 30 individuos reproductores en dormideros comunales fuera de la 

temporada de reproducción (solo se tuvo en cuenta a reproductores pertenecientes a 

parejas con ambos miembros de la pareja marcados). De estos, 16 reproductores estaban 

junto a su pareja (en total 8 parejas) y 2 se encontraban solos. A todos ellos se les volvió 

a localizar la primavera siguiente con su pareja y en su lugar de nidificación. Además, 

se detectaron 3 viudos en busca de una nueva pareja (comprobado posteriormente 

debido a que se les localizó la siguiente primavera en su lugar de nidificación, pero con 

un nuevo reproductor y no se volvió a localizar a su antigua pareja) y 9 individuos que 

podrían haber perdido a su pareja (posibles viudos), y a los que no se les vuelve a 

localizar en su lugar de nidificación habitual y tampoco a sus parejas, por lo que 

posiblemente encontraron a una nueva pareja y cambiaron a un edificio no detectado, o 

bien murieron o se dispersaron antes de emparejarse. 
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Tabla 2. Número mínimo de temporadas reproductoras en las que los individuos observados 

permanecieron fieles al lugar de nidificación. 

 

Temporadas Nº individuos Machos Hembras 

2 98 45 53 

3 27 15 12 

4 31 17 14 

5 2 1 1 

6 5 2 3 

7 4 1 3 

9 4 2 2 

10 1 0 1 

11 2 2 0 

13 1 1 0 

Total 175 86 89 

 

 

 

DISCUSIÓN 

 

En este estudio se ha determinado el grado de fidelidad a la pareja y al lugar de 

nidificación, así como la realización de movimientos dispersivos reproductores y las 

distancias recorridas, documentando las causas probables de estos procesos. Según los 

resultados expuestos en este capítulo, en la chova piquirroja existe una alta fidelidad a la 

pareja y al lugar de nidificación, un fenómeno mencionado previamente pero no 

descrito en detalle en otros trabajos sobre la especie (Goodwin, 1976; Coombs, 1978; 

Monaghan et al., 1989; Bignal et al., 1997; Laiolo et al., 1998; Reid et al., 2003a). Los 

cambios de pareja o de lugar de nidificación se produjeron solamente en casos de viudez 

o de pérdida del lugar de nidificación. Incluso en estos casos, los individuos se 

establecieron en lugares muy próximos a su anterior lugar de nidificación, sin superar el 

área máxima de 5000 m que las parejas utilizan durante el periodo reproductor 

(Kerbiriou et al., 2006; Capítulo 2). Esto sugiere que cuando las parejas reproductoras 

cambian de lugar de nidificación lo hacen dentro de un área conocida previamente.  
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En el Capítulo 1 se mostró que la chova piquirroja realiza una inversión similar 

en todos los pollos de la pollada, siendo además esta inversión muy prolongada en el 

tiempo ya que los pollos se mantienen dependientes de los progenitores hasta los dos 

meses de edad aproximadamente (datos propios). La fidelidad a la pareja y al lugar de 

nidificación podría ser una estrategia adaptativa que favoreciera este tipo de inversión 

parental, ya que para conseguir el alimento necesario con el fin de sacar adelante a todos 

los pollos de la nidada, sería esencial conocer en detalle tanto el territorio como las 

caracteristicas y limitaciones de la pareja, y este conocimiento podría ser adquirido 

progresivamente mediante el mantenimiento a largo plazo de la pareja y el lugar de 

nidificación (Greenwood y Harvey, 1982; Rowley, 1983; Mock y Fujioka, 1990; 

Hoover, 2003). El emparejamiento de por vida, no obstante, también podría suponer 

costes en el caso de que la pareja no cumpliera las expectativas de calidad necesarias 

para la reproducción (Choudhury, 1995). En la chova piquirroja el emparejamiento 

podría ser selectivo, dependiente de indicadores de calidad evaluados por los individuos 

en los bandos de aves no reproductoras (Blanco y Tella, 1999; Laiolo et al., 2000; datos 

propios). En este caso, un emparejamiento adecuado puede suponer elevados beneficios 

en la reproducción (Searcy, 1982) mientras que un emparejamiento desacertado puede 

suponer costes en la eficacia biológica de por vida, debido a la aparente ausencia de 

divorcios. De hecho, la diferente calidad de las parejas reproductoras, reflejada en los 

parámetros de la reproducción y en las estrategias de inversión parental (véase Capítulo 

1) podría deberse a una inadecuada elección inicial de pareja sin aparente posibilidad de 

divorcio, un aspecto que requeriría una mayor investigación. 

 

Por otra parte, en una población en la que el principal factor limitante es la 

disponibilidad de lugares de nidificación (Blanco et al., 1997, 1998b; Capítulo 2), la 

fidelidad a los territorios y los nidos podría evitar los costes de búsqueda y 

establecimiento de nuevos lugares de nidificación en cada temporada de reproducción 

(Krebs, 1982), que podría obligar además a una selección de territorios de calidad 

inferior (Capítulo 4). Además esto podría suponer la competencia con los ocupantes de 

los lugares de nidificación en condiciones de saturación de la población, donde una 

buena parte de los lugares adecuados para la reproducción se encuentran ocupados por 

parejas reproductoras. No obstante, en las condiciones actuales de depredación 

recurrente (ver Capítulo 1) y dependiente de la densidad de reproductores (Capítulo 2 y 
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Capítulo 3), el mantenimiento del lugar de nidificación también podría suponer costes 

importantes en relación con la eficacia biológica. Aún así, en esta especie podrían 

asumirse tales costes debido a la gran impredecibilidad que caracteriza a su éxito 

reproductor. También su estrategia de inversión parental estaría de acuerdo con esta 

interpretación (Capítulo 1). Sin embargo, un 41.1 % de los individuos viudos (n = 39) 

cambiaron de edificio al emparejarse de nuevo, posiblemente porque su pareja pudo ser 

depredada en su antiguo lugar de nidificación. En este caso, el riesgo de depredación 

sobre adultos podría implicar el cambio de los lugares de nidificación por los individuos 

supervivientes de las parejas al considerarlos peligrosos (Cody, 1985; Orians y 

Wittenberger, 1991). Si bien la “hipótesis de la depredación” no ha podido ser 

contrastada por falta de tamaño muestral, sería la más probable bajo nuestro punto de 

vista, puesto que existen trabajos de otras especies que confirman esta hipótesis (Flynn 

et al., 1999; Forero et al., 1999). Aunque no se han encontrado diferencias sexuales en 

las decisiones de dispersión y en las distancias recorridas por los individuos viudos, se 

puede observar una menor tendencia dispersiva en machos, con distancias de dispersión 

más cortas, que podría ser consecuencia de la mayor implicación de éstos en la 

selección del lugar de nidificación una vez emparejados (Capítulo 4). Según los 

resultados de este estudio, hay varios datos que apoyan la hipótesis de que el 

mantenimiento del lugar de nidificación se debe a la fidelidad a la pareja. En primer 

lugar, no se han encontrado casos de divorcio en la población objeto de estudio. 

Además, las tres parejas que cambiaron de lugar de nidificación, por el derrumbamiento 

del mismo o por causas desconocidas, permanecieron fieles a su pareja en el nuevo 

edificio utilizado. Por otra parte, las parejas pueden utilizar dormideros de forma 

ocasional permaneciendo allí junto con los individuos no reproductores para 

beneficiarse de la búsqueda de alimento en bandos cuando las circunstancias lo 

requieren, por ejemplo durante periodos de condiciones metereológicas adversas 

(Blanco y Tella, 1999; Bignal et al., 1997; Blanco et al., 1997). En estos casos, la mayor 

parte de los reproductores observados fuera de la temporada de reproducción en 

dormideros comunales se encontraban junto con su pareja. El resto de individuos 

localizados en dormideros eran individuos viudos o con una alta probabilidad de haber 

enviudado. Además, la selección de pareja parece producirse en los bandos de no 

reproductores que comparten dormidero comunal (Blanco y Tella, 1999), por lo que la 

formación de parejas reproductoras noveles se realiza antes de la búsqueda de lugar de 

nidificación, pero no así en el caso de parejas donde un individuo viudo se empareja de 
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nuevo, también en los dormideros (Blanco y Tella 1999). Esto último apoya la hipótesis 

de que la fidelidad al lugar de nidificación es una decisión individual más que de pareja, 

puesto que muchos individuos viudos vuelven a su edificio de origen y, los que no lo 

hacen, al menos retornan a su territorio. 

 

La chova piquirroja es por tanto una especie monógama, cuya estrategia de 

fidelidad a la pareja podría estar relacionada con la maximización del éxito reproductor 

gracias a la experiencia compartida y al conocimiento del territorio, como se ha descrito 

en otras especies de vida larga (Forslund y Larsson, 1991, Wiktander et al., 2001). En la 

población estudiada, los fracasos recurrentes no derivan en un cambio de lugar de 

nidificación, ya que este cambio no asegura el éxito reproductor debido a que existe una 

presión de depredación, que aunque es dependiente de la densidad, puede ser 

impredecible si se trata de un proceso incidental (ver Capítulo 2 y 3). Asimismo, las 

poblaciones de chova con baja densidad de reproductores pueden estar sometidas a otras 

presiones impredecibles, como las condiciones meteorológicas y/o la escasez de 

alimento en zonas de alta montaña o acantilados marinos, por lo es posible que tampoco 

se produzcan cambios en el lugar de nidificación tras sucesivos fracasos. 

 

La fidelidad a los lugares de nidificación puede tener implicaciones 

trascendentales sobre la distribución y la abundancia de las parejas reproductoras, dado 

que podría producirse un aislamiento de las mismas en el caso de que las condiciones 

ambientales cambiaran alrededor de los territorios (por ejemplo por el derrumbamiento 

de otros edificios debido a la puesta en marcha de cultivos de regadío). Las parejas que 

permanecen quedarían aisladas sin posibilidad alguna de recolonización de territorios 

colindantes y eso ha podido contribuir -y podría seguir contribuyendo- a la formación 

de subpoblaciones y a la presencia de parejas aisladas en la población. Es posible que 

este proceso también se dé en las restantes poblaciones de chova, por lo que podría ser 

uno de los principales determinantes de la distribución espacial de las mismas. 

 

Finalmente, de los resultados de este estudio se pueden extraer conclusiones 

valiosas de cara a la gestión de la especie en el área de estudio: dada la extrema 

fidelidad de las parejas a los lugares de nidificación aún en presencia de elevadas tasas 

de depredación, sería imprescindible mantener condiciones estables a largo plazo en la 

disponibilidad de lugares de nidificación. Esto implica asegurar el mantenimiento de las 
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condiciones adecuadas de nidificación en los edificios utilizados, evitando 

especialmente su completo colapso, para lo cual son necesarios planes específicos de 

conservación y manejo.  
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DISCUSIÓN CONJUNTA 

 

La población objeto de estudio se encuentra limitada por la escasez de lugares de 

nidificación situados en hábitats adecuados. Esta limitación tiene distintas implicaciones 

en la distribución espacial de las parejas reproductoras, puesto que determina tanto el 

sistema social de nidificación (territorial o agregado) como la densidad de 

reproductores. Todo esto, influye a su vez sobre los parámetros de la reproducción y las 

decisiones relacionadas con la dispersión y la selección del lugar y del sistema social de 

nidificación. La agregación de parejas nidificantes en un mismo edificio retrasa el 

comienzo de la puesta, por lo que tienen una mayor probabilidad de realizar puestas 

pequeñas y de criar un menor número de pollos, debido posiblemente a la interacción y 

competencia con otros individuos, y quizás también a su menor edad, experiencia o 

calidad fenotípica en relación con las parejas que crían en solitario. El éxito reproductor 

se asocia negativamente con procesos dependientes de la densidad de reproductores, 

relacionados con la depredación de los nidos. Las zonas de alta densidad de 

reproductores pueden ser áreas de baja calidad por el elevado riesgo de depredación que 

sufren, y por lo tanto, su selección como áreas de nidificación podría considerarse como 

maladaptativa, pero ésta puede ser la única posibilidad que tienen para intentar 

reproducirse en condiciones de alta densidad poblacional y reducida disponibilidad de 

lugares de nidificación. Los depredadores podrían realizar búsquedas restringidas en 

áreas de alta densidad donde han encontrado presas anteriormente o aprovechar estas 

áreas para establecerse allí. Incluso en casos de depredación recurrente, los 

reproductores mantienen una alta fidelidad a su lugar de nidificación, puesto que el 

cambio de éste no asegura el éxito reproductor, que es bastante improbable e 

impredecible en esta especie. Por tanto, la estrategia de inversión parental, que es 

similar para toda la pollada, se encontraría dirigida maximizar la supervivencia de todos 

los pollos, evitando la formación de jerarquías en la pollada. La fidelidad a la pareja y al 

lugar de nidificación podría ser una estrategia adaptativa que favoreciera este tipo de 

inversión parental, ya que para conseguir el alimento necesario, con el fin de sacar 

adelante a todos los pollos de la nidada, sería esencial conocer en detalle tanto el 

territorio como las caracteristicas y limitaciones de la pareja, y este conocimiento podría 

ser adquirido progresivamente mediante el mantenimiento a largo plazo de la pareja y el 

lugar de nidificación. 
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La limitación de los lugares de nidificación también influye sobre las decisiones 

relacionadas con la dispersión y la selección del lugar y del sistema social de 

nidificación. La selección de agregaciones para nidificar podría permitir no dispersarse 

o hacerlo a menores distancias. Esta estrategia incrementaría las oportunidades para el 

establecimiento de los nuevos reproductores, pero también podría implicar costes en la 

reproducción debido a procesos dependientes de la densidad. Además, el 

comportamiento territorial de reproductores ya establecidos podría impedir el acceso de 

parejas inexpertas a territorios de gran calidad y por ello, también se incrementaría la 

agregación de individuos jóvenes, inexpertos o de baja calidad. 
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CONCLUSIONES 

 

1.- En la chova piquirroja existe una estrategia de inversión parental similar en la 

pollada con el fin de maximizar la supervivencia de los pollos en el nido. 

 

2.- Este tipo de inversión parental podría tener relación con las escasas 

posibilidades de que un determinado intento reproductor finalice con éxito. 

 

3.- La alta fidelidad a la pareja y al lugar de nidificación observada en esta 

población podría ser una estrategia adaptativa que favoreciera este tipo de inversión 

parental. 

 

4.- Los principales factores determinantes de la variación de los parámetros de la 

reproducción en la población estudiada son los procesos que dependen del sistema 

social de nidificación y de la densidad de reproductores 

 

5.- La depredación de los nidos es la principal causa del fracaso reproductor, que 

se muestra claramente dependiente de la densidad de parejas reproductoras en el área de 

estudio. 

 

6.- La variación temporal en la disponibilidad de los lugares de nidificación, 

debido al progresivo deterioro de los edificios abandonados que utiliza la chova 

piquirroja, determinó los cambios en los patrones de dispersión y de selección del lugar 

de nidificación y de sistema social de nidificación. 

 

7.- En resumen, la limitación de los lugares de nidificación a los que se 

encuentra sometida la población influye directa o indirectamente sobre los parámetros 

reproductores, las decisiones individuales en la dispersión, en la selección del sistema 

social de nidificación y en la selección del tamaño de agregación. 
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Apéndice 1. Variables descriptivas de las características sociales, poblacionales y 

ambientales de los lugares de nidificación de la Chova Piquirroja en el Valle del Ebro. 

 

Variables y definiciones 
Variables sociales y de densidad 
Parejas por edificio: Número de parejas reproductoras nidificando en el mismo edificio 
Sistema social de nidificación: Solitario o agregado 
Latitud: coordenadas latitudinales de cada edificio ocupado 
Longitud: coordenadas longitudinales de cada edificio ocupado 
Densidad reproductora 1a: Número de parejas alrededor del edificio (incluyendo parejas nidificando en el mismo edificio) 

Densidad reproductora 2a: Número de parejas alrededor del edificio (excluyendo parejas nidificando en el mismo edificio) 

Áreas solapadasª: Número de áreas que solapan con el área de un determinado edificio ocupado 
Anillos a: Número de parejas en anillos de 0.5-2Km y 2-5Km de radio alrededor de cada edificio ocupado  
Distancia al nido más cercano (m) 
Distancia al edificio ocupado más cercano (m) 
Número de edificios disponibles a: Número de edificios disponibles alrededor de cada edificio ocupado 

Distancia al dormidero comunal más cercano 
Dormidero comunal: Si el edificio alberga un dormidero comunal (1) o no (0)  
Tamaño de dormidero comunal 1: Número de individuos en el dormidero más cercano durante el invierno 
Tamaño de dormidero comunal 2: Número de individuos en el dormidero más cercano durante la primavera 
Tamaño de dormidero comunal 3: Número de individuos en el dormidero más cercano durante el verano-otoño 
Densidad de no reproductores: Número de no reproductores de dormidero en un área de 5Km 
Densidad de coespecíficos: Número de chovas en un área de 5Km alrededor de cada edificio ocupado 
Variables ambientales y de hábitat 
Cultivos de secano ª: % de extensión de cultivos de secano 
Regadíos ª:% de extensión de regadíos 
Frutales ª: % de extensión de cultivos arbustivos- arbóreos (frutales, olivares, viñedos) 
Coníferas ª: % de extensión de bosques de coníferas 
Matorral ª: % de extensión de matorral estepario 
Mix ª: % de extensión de cultivos de secano con áreas significativas de vegetación natural (matorral) 
Saladas ª: % de extensión de saladas y balsetes 
Diversidad de Hábitat ªc: Índice de diversidad de hábitat de Shannon (Krebs, 1998) 
Lluvia b: Precipitación media anual (mm) en el lugar donde se sitúa cada edificio ocupado 
Temperatura b: Temperatura media anual (ºC) en el lugar donde se sitúa cada edificio ocupado 
Altitud: Altitud (m) del lugar donde se sitúa cada edificio ocupado 
Frecuencia de uso humano: inexistente, esporádico, frecuente 
Tyto alba: Presencia-ausencia de Tyto alba en cada edificio ocupado 
Rattus norvegicus: Presencia-ausencia de Rattus norvegicus en cada edificio ocupado 
Falco naumanni: Presencia-ausencia de Falco naumanni en cada edificio ocupado 
 

a Variables medidas en una área de 0.5, 2 y 5km de radio alrededor de cada edificio ocupado. 
b Variables medidas en una área de 2Km de radio alrededor de cada edificio ocupado.  
c Calculado como: Σ(plogep), donde p es la proporción de cada tipo de hábitat. 
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Apéndice 2. Variables descriptivas de las caracteristicas del nido y de los lugares de nidificación 

de la Chova Piquirroja en el Valle del Ebro 

 

Variables y definiciones 
Características del nido 
Altura del nido 
Nidotópica: emplazamiento del nido en repisas, vigas, columnas, etc. 
Localización: localización del nido en el interior o en el exterior del edificio 
Características del lugar de nidificación: edificio 
Tipo de edificio: tipo de edificio utilizado para nidificar (mases, corrales, parideras, naves, garajes, etc.) 
Estado de conservación: bien conservado, casi ruina o ruina 
Accesibilidad: si el edificio posee puertas y ventanas abiertas o grandes agujeros  
Falco tinnunculus:Presencia-ausencia de Falco tinnunculus en cada edificio ocupado 
Athene noctua: Presencia-ausencia de Athene noctua en cada edificio ocupado 
Corvus monedula: Presencia-ausencia de Corvus monedula en cada edificio ocupado 
Parámetros reproductores 
Fecha de puesta: Fecha en la que el primer huevo fue puesto 
Tamaño de puesta: número de huevos por nido 
Tamaño de pollada: número de pollos por nido 
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