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EL CICLO ANUAL DE LOS PASERIFORMES FRUGIVOROS
EN EL MATORRAL MEDITERRANEO DEL SUR
DE ESPANA: IMPORTANCIA DE SU INVERNADA
Y VARIACIONES INTERANUALES

Pedro JORDANO *

INTRODUCCION

En afios recientes se han multiplicado en la Peninsula Ibérica los estudios
que tratan las variaciones estacionales de la composicion de la avifauna y
aspectos descriptivos del curso anual de la abundancia, diversidad, composicion
especifica, etc. (por ejemplo, PURROY, 1977, HERRERA, 1980; ZAMORA Y
CAMACHO, 1984). En todos ellos se resalta, explicita o implicitamente, la
importancia de considerar este ciclo anual como una superposicion de especies o
grupos de especies que mantienen diferentes «status» de permanencia. La
heterogeneidad que muestra cada avifauna local en estos tiempos de permanen-
cia esta determinada basicamente por la estacionalidad del clima o los recursos
(MACARTHUR, 1959; HERRERA, 1978).

Efectivamente, la produccion estacional de ciertos recursos no renovables (a
corto plazo) en los habitats meridionales (por ejemplo, semillas, frutos carno-
sos, flores, emergencia masiva de insectos sociales, etc.) supone pulsos de
productividad que suman un contingente importante de alimento al ya disponi-
ble con menor estacionalidad (renovable a corto plazo; por ejemplo, insectos)
(WIENS y JOHNSTON, 1977; KARR, 1976; WILLIS, 1980). No es de extraiar,
pues, que los sistemas migratorios de pequefios paseriformes, tanto en Europa
como en Norteamérica, estén asociados a tal tipo de fluctuaciones estacionales,
coincidiendo con la fase no reproductiva (MOREAU, 1972, varios autores en
KEAST y MORTON, 1980). De hecho, muchas especies migradoras deberian
considerarse como «residentes invernales» en estas areas, ausentandose de ellas
sOlo durante los 2-4 meses que permanecen en el area de cria de latitudes
templadas; ello resalta la importancia de considerar la fase no reproductiva
(paso migratorio e invernada) como un periodo fundamental del ciclo anual de
estas especies (FRETWELL, 1972; GREENBERG, 1980).

La importancia de la cuenca del Mediterraneo como zona de paso migrato-
rio e invernada de muchas especies de pajaros nidificantes en Europa central y
septentrional ha sido resaltada por varios autores (MOREAU, 1961, 1972;
BERNIS, 1962). Muchas de ellas son frugivoras en esas épocas del afio o
mantienen dietas mixtas con una alta proporcion de frutos (HERRERA, 1984a;
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JORDANO, 1981, 1984; JORDANO y HERRERA, 1981). El proposito de este
trabajo es caracterizar la importancia relativa de los pajaros frugivoros en el
matorral escler6filo Mediterraneo y sus variaciones interanuales en relacion con
la produccién de frutos carnosos; se consideran tambien algunos patrones
generales en la distribucion invernal de los frugivoros palearticos que surgen al
considerar los sistemas de dependencia entre las aves y el matorral, derivados de
la relacion produccion-consumo de frutos.

AREA DE ESTUDIO

Entre diciembre de 1980 y marzo de 1983 llevamos a cabo un seguimiento
detallado de las poblaciones de Passeriformes frugivoros en una zona de estudio
situada en el area de las Marismas del Guadalquivir, al N del P. N. de Dofiana.
«Hato Ratén» (37° 9’ N, 2° 39° W) se localiza a unos 25 km de la costa atlantica
mas proxima, en el borde N de la marisma, en las cercanias de Villamanrique de
la Condesa (Sevilla).

La parcela de estudio es una superficie de unas 4 Ha cubierta en su mayor
parte por un matorral alto (2,5-5 m) y espeso cuyas especies dominantes son:
Pistacia lentiscus, Olea europaea var. sylvestris, Smilax aspera, Rhamnus
Iycioides y Phillyrea angustifolia. Las especies que producen frutos carnosos
predominan en el matorral, alcanzando el 56,8 % de las especies lefiosas y una
cobertura total del 72%, frente al 19,89 de las especies con fruto seco
(leguminosas y labiadas en su mayoria) y el 7,9 7, del suelo descubierto. Una
descripcion mas detallada de este matorral puede encontrarse en JORDANO
(1984); RIVAS-MARTINEZ et al. (1980) presentan informacién fitosociologica
sobre matorrales similares.

La zona presenta una estacion seca entre mayo y septiembre cuya duracion
puede aumentar en afios secos. En efecto, hay una gran variabilidad interanual
en la precipitacion: la media es de 538,9 mm/afio, pero en los afios de estudio la
registrada fue de 331,0 mm (1981) y 408,5 mm (1982). Ambos afios correspon-
den a un periodo extraordinariamente seco pero tuvieron diferencias apreciables
entre ellos en la lluvia recogida. La temperatura media anual es de 18,1°C, con
medias de maximas y minimas de 25,5 y 10,8°C, respectivamente y valores
extremos de 43,8 y —1,1°C. La oscilaciéon térmica anual es de 18,0°C, con
menos del 0,59 de los dias del afio con temperaturas por debajo de 0°C.

MATERIAL Y METODOS

Para la realizacion de los censos se empled el método de EMLEN (1971). Se
realizaron entre 2 y 5 censos por mes durante el periodo de estudio sobre un
recorrido de 1.000 m que atravesaba la parcela aunque la superficie de muestreo
cubrid también zonas adyacentes a ésta con vegetacion similar. Este método
permite estimas de densidades absolutas en toda época del afio y es especialmen-
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te util si se incorporan estimas de la variacion estacional de los coeficientes de
detectabilidad (CD, EMLEN, 1971; SHIELDS, 1979). Los CD se calcularon segiin
indica EMLEN (1971), anotando los contactos registrados en cada una de 6
bandas de 10 m de anchura, paralelas a la linea base del transecto. Los valores
de CD se calcularon para cada estacion, empleandose el correspondiente a cada
mes en el computo de las densidades mensuales (véase JORDANO, 1984). En
nuestro caso, en que se muestrearon 12 Ha/km recorrido, la densidad (D), en
individuos/10 Ha, viene dada por:

10 C/N
12 (CD)

donde C es el numero de contactos registrados; N, el numero de km recorridos
en cada mes; CD, el coeficiente de detectabilidad, y k, una constante de
«detectabilidad basal» con .valores de 1,15 (invierno) y 1,50 (primavera)
(EMLEN, 1971; SHIELDS, 1979; ver JARVINEN y VAISANEN, 1977). Los censos se
realizaron aproximadamente dentro de las dos horas siguientes a la salida del
sol y evitando siempre condiciones climaticas extremas (viento fuerte, lluvia,
etcétera). Se procurd especialmente mantener una velocidad de progresion
durante el recorrido lo mas constante posible, aproximadamente 1,5 km/h.

Para la cuantificacion de la produccion de frutos se emplearon 10 transectos
permanentes de 18,8 m2 cada uno, contabilizandose antes del comienzo de la
maduracién los frutos presentes de cada especie de planta. Las estimas de la
produccion total asi obtenidas se corrigieron posteriormente con las tasas de
maduracion a fin de obtener la produccion de fruto maduro realmente disponi-
ble. Los porcentajes de maduracion se obtuvieron con conteos semanales de
frutos en ramas marcadas en plantas de las especies estudiadas. Se marcaron
entre 200 y 1.200 frutos/planta en 9-12 plantas/especie y para algunas especies se
llevd a cabo un seguimiento de la cosecha completa en plantas marcadas.
JORDANO (1984) da una descripcion mas detallada de la metodologia seguida y
discute ampliamente las ventajas e inconvenientes de los procedimientos usados
en los censos de aves y las estimas de la produccion de frutos.

Los datos de base sobre la incidencia de los frutos en la dieta de las especies
consideradas en este trabajo provienen de JORDANO (1984) (véase también
HERRERA, 1984a). En ellos se cuantifica la proporcion de materia vegetal
(frutos), respecto a volumen, y su frecuencia de aparicion en muestras fecales.
Descripciones detalladas del método de analisis pueden encontrarse en JORDA-
NO (1981) y JORDANO y HERRERA (1981).

D=k

RESULTADOS
Las especies frugivoras del matorral

El grupo de especies frugivoras constituye un subconjunto caracteristico de
los pajaros del area de estudio. Consideramos en este trabajo solo las especies
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frugivoras «dispersantes» de las semillas de las plantas, que representan un
43,4%, de las 53 registradas en el drea, dejando a un lado un 22,6 9; de especies,
también frugivoras, que consumen solo la pulpa de los frutos o predan las
semillas (JORDANO, 1984).

Entre las especies consideradas es importante distinguir las que presentan un
frugivorismo intensivo (Sylvia spp., Turdus spp., Sturnus spp. y Erithacus
rubecula) de aquellas que consumen los frutos esporadicamente (ver apéndices 1
y 2). HERRERA (1984a) y JORDANO (1984) han estudiado detalladamente la
alimentacion de estas especies y destaca el hecho de que esta distincion en dos
grupos con diferente importancia de frutos en la dieta se mantiene muy
constante en diversos tipos de matorrales esclerofilos del sur de Espafia (véase
también JORDANO, 1981; HERRERA, 1984b). Entre las primeras los frutos
constituyen mas del 60 9 de la dieta (en volumen), apareciendo consistentemen-
te en mas del 909, de las muestras fecales analizadas. Entre las especies
frugivoras «esporadicas» varia ampliamente la frecuencia de aparicion de los
frutos, pero éstos constituyen siempre menos del 40 9, de la dieta (JORDANO,
1984).

Solo T. merula, S. melanocephala, Cyanopica cyanus y S. undata son re-
sidentes en el darea de estudio, aunque muestran una fuerte variacion estacional
en la importancia de los frutos en su alimentacion; el resto de las especies tiene
periodos de permanencia que oscilan entre 3 y 9 meses (apéndices 1 y 2). S.
borin, S. communis y S. cantillans tienen importancia sélo durante la migracion
otofial, entre agosto y noviembre, ya que durante el paso primaveral consumen
mayoritariamente insectos. Esta situacion es compartida por S. hortensis, que se
presenta solo esporadicamente en septiembre (no se la ha incluido en los
apéndices) y el resto de las especies trans-saharianas como Ficedula hypoleuca,
Muscicapa striata y Luscinia megarhynchos, incluyendo también a Phoenicurus
phoenicurus. Por otro lado, S. atricapilla y E. rubecula son con diferencia las
especies frugivoras de mayor importancia, presentandose como invernantes
regulares, aunque con fuertes variaciones de un afio a otro. Otros invernantes
como Ph. ochruros y Saxicola torquata tienen menor abundancia y su consumo
de frutos es mucho mds esporadico que el de las especies trans-saharianas ya
citadas. Por ultimo, las especies de Turdus y Sturnus se caracterizan por su
presencia invernal en la zona, con una entrada importante en diciembre-enero
(véase SANTOS, 1982), pero muestran también fuertes variaciones interanuales
de la abundancia (cf. apéndices 1 y 2).

El ciclo anual: cambios relacionados con la disponibilidad de alimento

La representacion de los frugivoros en la avifauna de Passeriformes del area
de estudio tiene una fuerte variacion mensual (tabla I). En los meses estivales,
especialmente en junio, solo se registra la presencia de las especies residentes
(con dietas aun insectivoras en este periodo). De igual modo los frugivoros son
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relativamente escasos en los meses de primavera, marzo-mayo, debido a que la
mayoria de las especies son insectivoras durante el paso primaveral. En
cualquier caso, las variaciones del nimero de especies en toda la comunidad y
en el grupo de frugivoros (S y Sk, tabla I) siguen un curso similar (r,=0,591,
p<0,05 en 1981 y r;=0,867, p<0,01 en 1982). Todo ello indica que las
variaciones en la riqueza de especies frugivoras obedecen a pulsos de entrada y
salida de especies similares a los que se observan en la avifauna en su totalidad.

Las variaciones de la densidad son de mucha mayor amplitud. Aproximada-
mente entre octubre y febrero de los dos afios de estudio los frugivoros alcanzan
mas del 509 de los individuos censados (fig. 1); las variaciones de la densidad
en este grupo de especies son las responsables del tremendo aumento de la
abundancia de paseriformes que se observa en otofio e invierno (cf. tabla I).
Efectivamente, entre junio y noviembre de ambos afios la abundancia de
frugivoros aumenta desde un 0,0 % a un 55,0 % de la densidad total de pajaros,
en una tendencia que corre paralela al incremento de la disponibilidad de frutos
maduros (fig. 1). Esta tendencia de aumento estacional se frena en 1981 en el
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Fic. 1.—Variaciéon mensual de la abundancia de frutos maduros disponibles (estrellas) y la
proporcion de la densidad total de paseriformes que representan las especies frugivoras (ver
apéndices y tabla I). Notese la escala logaritmica para la abundancia de frutos.
[Monthly variation in the availability of ripe fruits (no./ha, stars) and the fraction of the total
passerine density represented by frugivorous species (those included in app. 1 and 2, see Table I). Note
log scale for fruit availability.]
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mes de noviembre, estabilizindose la representacion de este grupo tréofico
alrededor del 50-60 9 de la densidad total, esto es, entre 90 y 130 ind./10 Ha
(tabla I, fig. 1). Es muy patente la diferencia que hay respecto a la invernada de
1982-83, en la que se aprecia un aumento de los frugivoros practicamente hasta
el final del periodo, en marzo de 1983.

Una caracteristica importante, pues, del ciclo anual de los frugivoros es la
amplia variacion mensual de su abundancia, coincidente con el ciclo de
maduracion de los frutos. Las diferencias interanuales en la densidad de estas
especies y €l modo en que €sta se incrementa a lo largo del otofio e invierno (fig.
1) son, en principio, igualmente atribuibles a variaciones de la disponibilidad de
frutos (ver mas adelante).

La composicion mensual del grupo de especies frugivoras muestra también
una fuerte variacion (fig. 2). Ello se debe, por un lado, al caracter no-sedentario
de las especies implicadas y, por otro, a la superposicion, durante el periodo de
fructificacion de las plantas, de los movimientos migratorios de escala amplia: el
paso otofial de migrantes trans-saharianos y la llegada de invernantes circum-
mediterraneos. Efectivamente, la contribucion porcentual de cada uno de los

! ) ‘
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F1G. 2.—Variacion mensual de la importancia relativa de diferentes géneros de frugivoros,
expresada como el porcentaje de la densidad mensual de este grupo (Dr, tabla I). En blanco, E.
rubdcula; negro, Sturnus spp.; rayado vertical, Turdus spp.; sombreado, Sylvia spp.
[Monthly variation in the relative abundance of different frugivorous genera (percent of the monthly
frugivore density, Dr, table I). Blank, E. rubecula; black, Sturnus spp., vertical bars, Turdus spp.,
dotted, Sylvia spp.]
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cuatro géneros Sylvia, Turdus, Erithacus y Sturnus cambia drasticamente
durante el periodo julio-abril/mayo (fig. 2).

En julio-agosto solo se encuentran como frugivoros las especies residentes,
T. merula, S. melanocephala y C. cyanus. Entre agosto y noviembre se aprecia
una mayor importancia relativa del género Sylvia, con una gran contribucion de
S. boriny S. cantillans en la migracion otonal. S. atricapilla s6lo adquiere mayor
representacion a partir de octubre (cf. apéndices).

Los meses de octubre y noviembre son los de mayor reajuste en la
composicion especifica de los frugivoros. La llegada de E. rubecula, Sturnus spp.
(especialmente S. vulgaris) y, en menor medida, T. philomelos, coincide con el
abandono del area por las currucas trans-saharianas. Puede constatarse la
disminucion de la importancia relativa de Sylvia en la invernada propiamente
dicha (noviembre-febrero) de 1981-82 y de 1982-83 (fig. 2); esto es, de un 66,2 9,
de los individuos/10 Ha en septiembre a un 27,7 %, en diciembre (1981) y de un
83,19 a un 44,5 9% en 1982. Puede observarse también la escasa representacion
de Sylvia spp. en los meses finales de la invernada de 1980-81 (27,39, fig. 2).
Paralelamente los géneros Erithacus y Turdus aumentan en proporcion especial-
mente en los inviernos de 1980-81 y 1981-82, en que E. rubecula representa casi
el 50,09 de los individuos censados. Por su parte, Turdus spp. aumenta
considerablemente en los meses finales del invierno, entre febrero y abril, de
forma muy marcada en 1980-81 y 1982-83; solo T. merula contribuye de manera
importante al conjunto de frugivoros a comienzos de temporada (julio-
septiembre).

Las variaciones mensuales de la importancia relativa de cada género (fig. 2)
estan relacionadas con los cambios del nimero de especies en cada uno de ellos.
Estos cambios son especialmente acusados en Sylvia y Turdus (fig. 3) y son los
responsables del reemplazamiento temporal de las especies de pequefio tamafio
a medida que Turdus spp. y Sturnus spp. aumentan su abundancia al avanzar el
invierno. El valor 1-C (fig. 3) es una medida de la diferencia que existe entre los
inventarios de especies de dos meses consecutivos, basada en el indice de
Czekanowski (C, CLIFFORD y STEPHENSON, 1975) y estima, por tanto, el
reemplazamiento cualitativo que se produce entre ambos.

Los maximos de reemplazamiento (minimos de similitud intermensual)
coinciden con la «entrada» o «salida» de Sylvia spp. en migracion en los meses
de septiembre-octubre y abril-mayo, respectivamente. La presencia de especies
de Turdus y Sturnus se retrasa hasta noviembre-diciembre (fig. 3), de tal forma
que el mes de octubre se constituye como un periodo de reemplazamiento de un
conjunto de frugivoros dominado por especies de pequefio tamafio (Sylvia spp.,
F. hypoleuca, Ph. phoenicurus, M. striata, etc.) por otro en el que la mayoria son
de tamafio grande (Turdus spp., Sturnus spp., C. cyanus).

La disminucion de los efectivos de los frugivoros pequefios invernantes (E.
rubecula, S. atricapilla) o el progresivo desplazamiento de sus dietas hacia el
consumo de artropodos (por ejemplo, en S. melanocephala y S. undata) estan
estrechamente relacionados con el hecho de que la disminucion de la disponibili-
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FiG. 3.—Parte inferior: variacion del reemplazamiento intermensual de especies frugivoras (medido

como 1-C, donde C es el indice de Czekanowski, ver texto). Parte superior:

cambios mensuales en el

numero de especies de Turdus (tridngulos) y Sylvia (puntos). Se sefalan también los meses con
presencia de Sturnus spp. (estrellas) y E. rubecula (triangulos). No se realizaron censos en mayo de

982.

[Bottom: variation in monthly species turnover as measured by the dissimilarity index 1-C. C is the
Czekanowski index, which measures the similarity between two consecutive months in the presence-
absence of frugivorous species. Top. monthly changes in species number within the genera Turdus
(triangles) and Sylvia (dots). Also shown are the months with presence of Sturnus spp. (stars) and E.

rubecula (triangles).]
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dad de frutos hacia el final de la invernada se produce sobre todo entre aquellos
frutos de tamafio pequefio, menores de 7 mm de diametro (fig. 4). Durante este
periodo los frugivoros grandes siguen teniendo disponibles los frutos de mayor
tamafio (Olea europaea var. sylvestris y Crataegus monogyna, principalmente),
que solo ciertos frugivoros pequefios consumen esporadicamente debido a la
limitacion que supone el tamafio del fruto para su manipulacion e ingestion. En
consecuencia, este grupo de especies mantiene, ¢ incluso aumenta, sus poblacio-
nes con dietas frugivoras cuando las especies pequefias han abandonado el area
o se encuentran ya consumiendo activamente artropodos (véase JORDANO,
1984).

Esta estructuracion del ciclo anual de los frugivoros se mantiene muy
constante de un afio a otro, pero se registra una fuerte variacion interanual en la
importancia relativa de distintas especies.

1981 1982 1983
100'} l—— __\
°/a
50+ ¢
>7mm
100?
o/o "'\__I"‘\_\__\_‘_‘
504 g

<7mm

.

EFMAMJJASONDEFMAMIJ JASONDEFM

FiG. 4—Porcentaje mensual de la abundancia total de frutos (fig. 1) de tamaiio grande (diametro
mayor de 7 mm) y pequefio (menor de 7 mm). El intervalo 7-8 mm es la clase modal de anchurarde
boca para los frugivoros del area de estudio (Jordano, 1984).

[Monthly percent of total fruit availability (see fig. 1) represented by fruits larger and smaller than 7
mm, the modal size class for gape width of the frugivorous species in the study area.]
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Variaciones interanuales

La gran variacion en la densidad total de frugivoros entre los dos afios de
estudio (tabla I) no es apreciable por igual en todas las especies (tabla II).
Globalmente son significativas las tendencias a disminuir la densidad de
frugivoros invernantes en 1981-82 respecto a 1980-81 (T,=2, p=0,01, prueba de
Wilcoxon) y a aumentar en 1982-83 respecto a 1981-82 (T;=6, p=0,05); estas
tendencias son generalizadas en las especies consideradas (tabla II), pero varia
su significacion al considerar a cada una individualmente. Por otro lado, las
variaciones entre 1981 y 1982 en la densidad de Sylvia spp. en paso otofial no
muestran una tendencia consistente (tabla II; véanse también los apéndices 1y 2
para las especies restantes). Al menos no se observa entre las especies en paso
otofial la homogeneidad de las tendencias de variacion interanual que presentan
los invernantes.

El aumento de la abundancia local de invernantes en 1982-83 coincidi6 con
la buena cosecha de frutos de maduracion otofio-invernal de ese afio (ver fig. 1).
Las seis especies que maduran sus frutos entre octubre y marzo experimentaron
en esa temperada un incremento medio de la cosecha del 84,4 9% respecto a 1981-
82 y ninguna de ellas disminuyo respecto al afio anterior. En contraste, tres de
las nueve especies de maduracion estival (entre junio y septiembre) disminuye-
ron su cosecha de frutos maduros en 1982-83 y el resto tuvieron aumentos
mucho menos importantes que los registrados en el grupo anterior: en
promedio, 14,2 % entre los dos afios; las diferencias entre los dos conjuntos de
especies son significativas (U=10, p<0,05, prueba de Mann-Whitney). Estos
resultados son consistentes con las tendencias de variacion ya presentadas para
las especies de pajaros en migracion otofial e invernantes (tabla II), aunque no
necesariamente prueban una relacion de causalidad entre ambas tendencias.

Para ninguna de las especies invernantes hay diferencias significativas entre
la densidad invernal en 1980-81 y en 1981-82 (comparaciones apareadas de las
densidades semanales en cada temporada). No obstante, para la mayoria de
ellas pueden apreciarse mayores maximos de abundancia en 1980-81. La
variacion entre 1981-82 y 1982-83 es mucho mds acusada (tabla II); siendo

FiG. 5.—Izquierda: variacion latitudinal en la proporcion de censos invernales (ordenadas) con
diferentes proporciones de especies de paseriformes frugivoros (abscisas, 0-10, 10-20 y mas del
209). Los puntos indican las localidades muestreadas. Datos de: Snow, 1952; Sammalisto, 1978;
Haila, 1981; Ulfstrand, 1976; Glowacinski, 1978; Hope Jones, 1975; Yapp, 1962; Purroy, 1977,
Santos et al., 1983; Guitian, 1984; Suarez y M. Cobo, 1984; Telleria, 1981; presente estudio;
Richardson, 1965; Thouy, 1976; Zollinger y Genoud, 1979. Derecha: variacion de la proporcion de
especies frugivoras (sector en negro) en la densidad total de paseriformes invernantes en diferentes
Tocalidades de la Peninsula Ibérica. Ver tabla 3 para referencias utilizadas.
[ Latitudinal variation in the fraction of european winter censuses (ordinate) with different proportions
of frugivorous passerine species (abscise; i.e., 0-10 o, 10-20%,, more than 20%,). Dots indicate
locations of study sites; see above the references used. Right: relative importance (percent of total
density, filled sector) of frugivorous passerines in the winter communities studied within the Iberian
penninsula. See table III for references included. ]
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significativo el aumento en esta temporada para todas las especies excepto T.
merula y T. viscivorus; incluso en estos dos casos se registra un maximo mayor
en 1982-83 que en la temporada anterior. Solo E. rubecula tiende a disminuir en
1982-83. Los mayores cambios se observan en S. atricapilla, T. philomelos y
Sturnus spp., con densidades medias semanales en 1982-83 (tabla II), 32, 16 y 12
veces superiores, respectivamente, a las de 1981-82.

DISCUSION

Importancia de las especies frugivoras en el matorral mediterrdneo

Fl ciclo anual de los frugivoros del matorral esta estrechamente relacionado
con el ciclo de fructificacion de las plantas. Su extremada estacionalidad esta
asociada al funcionamiento de la cuenca mediterranea como area de paso
migratorio e invernada para un numeroso grupo de especies que nidifican en
zonas templadas de Europa (BERNIS, 1962; MOREAU, 1961) y que durante el
periodo no reproductor desarrollan dietas frugivoras coincidiendo con la alta
disponibilidad de frutos en el matorral mediterraneo. Los frugivoros juegan,
por tanto, un papel fundamental en la dindmica anual de la avifauna de este
tipo de habitat de tal forma que los patrones globales de estacionalidad que se
observan son atribuibles a las variaciones en este grupo de especies (diversidad,
densidad, dominancia, etc.).

En Europa continental hay un gradiente latitudinal muy marcado en la
proporcion de especies frugivoras (las especies dispersantes de semillas que
consideramos en este trabajo) registrada en conteos de poblaciones invernales
(fig. 5). En latitudes inferiores a 40° practicamente las tres cuartas partes de los
censos disponibles incluyen mas del 20 9, de especies frugivoras, situacion muy
diferente a la observada en localidades mas septentrionales (fig. 5). No obstante,
esta alta representacion de los frugivoros en areas meridionales de Europa no es
un fenémeno generalizado, como muestra la variacion de su incidencia invernal
en diferentes localidades de la Peninsula Ibérica (fig. 5).

Las diferencias locales que se ponen de manifiesto en la tabla III indican que
la abundancia de especies frugivoras (tanto en riqueza especifica como en
densidad relativa) estd asociada al tipo de vegetacion y en concreto a la
presencia de plantas productoras de frutos carnosos. Los matorrales esclerofilos
mediterraneos y formaciones afines (acebuchares, olivares, etc.) se caracterizan
por-una gran representacion de especies con frutos carnosos, tanto cualitativa
como en cobertura, y consecuentemente una elevada produccion de frutos por
unidad de superficie (véase HERRERA, 1984a; JORDANO, 1984). La informacion
recogida en la tabla III, aunque no exhaustiva, muestra que estos tipos de
vegetacion registran densidades muy altas de paseriformes, a las que el grupo de
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los frugivoros contribuye, generalmente, con mas del 509, de los individuos
censados.

La disminucion de la similitud cualitativa en las listas de especies entre cada
tipo de vegetacion y el area de estudio (tabla IIT) corre paralela al empobreci-
miento en las poblaciones de frugivoros. De esta forma, una alta proporcion de
especies frugivoras no es exclusiva de los matorrales y se encuentra también en
ciertos encinares y alcornocales; no obstante, el que este grupo alcance altas
densidades invernales si parece depender estrechamente de la presencia de una
vegetacion con alta produccion de frutos. Puede apreciarse, por ejemplo, como
constituyen una alta proporcion de la avifauna invernal de los sabinares y
enebrales (SANTOS et al., 1983) y de ciertos encinares (SUAREZ y MUNOz COBO,
1984).

El hecho de que ninguna de las especies aqui consideradas sea frugivora
«obligatoria» afiade probablemente una componente de versatilidad en la
seleccion del area de invernada en base a la explotacion de recursos alternativos
a los frutos si éstos escasean. Otros tipos de vegetacion ofrecen recursos
invernales alternativos a los frutos (bellota, alta disponibilidad de insectos, etc.)
que permiten el desarrollo de una invernada importante en estas especies (por
ejemplo, encinares, ciertos cultivos, areas urbanas, etc.; HERRERA, 1981;
SANTOS, 1982; TELLERIA, 1981); todo ello genera diferencias locales en la
abundancia de frugivoros, pero sigue siendo observable un marcado gradiente
de variacion.

Variaciones interanuales y su relacion con la disponibilidad de frutos

Varios autores que han censado comunidades invernales de pajaros en otros
habitats de la Peninsula Ibérica atribuyen las diferencias locales de abundancia
de especies frugivoras a las condiciones de la disponibilidad de frutos (SANTOS,
1982; SANTOS et al., 1983; SUAREZ y MUNOZ COBO, 1984; TELLERIA, 1981). Por
otro lado, los estudios sobre movimientos irruptivos de los frugivoros invernan-
tes en el centro y norte de Europa (Bombycilla garrulus, T. pilaris) muestran
claramente que las variaciones locales de la abundancia de frutos, junto con la
cantidad de cosecha en cada temporada, tienen un alto valor predictivo de la
abundancia local de pajaros (KOLUNEN y VIKBERG, 1978; TYRVAINEN, 1970,
1975; véase la revision de BERNIS, 1971). Los frugivoros parecen, por tanto, bien
adaptados a detectar estas variaciones de la oferta de frutos, tanto en areas
contiguas como las que se manifiestan de una temporada a otra debidas a
cambios supra-anuales de la cosecha de las plantas. Son muy escasos, no
obstante, los estudios que tratan esta componente temporal (interanual) de la
abundancia de frutos y frugivoros (HERRERA, 1984a; JORDANO, 1984, presente
estudio).

Estas fluctuaciones supra-anuales son la regla y no la excepcion también
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en el matorral mediterraneo (LIVERSIDGE, 1972; HERRERA, 1984a; JORDANO,
1984) y habitats tropicales (FOSTER, 1983, entre otros). Las variaciones anuales
en la importancia local de la invernada de los frugivoros pueden ser atribuibles,
por tanto, a la abundancia de frutos, aunque factores ajenos a este sistema (por
ejemplo, éxito reproductivo en cada temporada, condiciones climatologicas
invernales en areas mas septentrionales, etc.) determinan claramente los
efectivos que llegan en migracion. Podria considerarse, por tanto, que la
disponibilidad local de frutos es condicion necesaria, aunque no suficiente, para’
el desarrollo de una buena invernada de frugivoros en el area. Por otro lado,
raramente coincide en un mismo afio una buena temporada en todas las especies
de plantas de una localidad (HERRERA, 1984a; JORDANO, 1984) y el fracaso de
la cosecha de una determinada especie puede afectar selectivamente a determi-
nadas especies frugivoras.

Para una gran parte de las especies de plantas del area de estudio, sobre todo
las de fructificacién otofio-invernal, la variacion de la disponibilidad de frutos
llega casi al 100 % entre los dos afios. Ello supone que en ciertos inviernos
simplemente hay una ausencia total de sus frutos para los frugivoros, pudiendo
originar la imposibilidad para ciertas especies de pajaros de permanecer en el
area.

En la llanura se observan temporadas de veceria sOlo en ciertas especies
como O. europaea, S. aspera, P. angustifolia, C. monogyna, €tc., que¢ parecen
mostrar ciclos supra-anuales de buena cosecha. Por ejemplo, varias especies de
Turdus y los Sturnus estuvieron practicamente ausentes en la invernada de 1981-
82, afio en que la abundancia de frutos de O. europaea'y C. monogyna fue muy
baja. Los fracasos de las cosechas de estos frutos grandes suponen, como puede
apreciarse en la fig. 4, que se presente una situacion de escasez de alimento en
pleno invierno, cuyos efectos se manifestaran selectivamente en el grupo de
frugivoros grandes. El hecho de que varias localidades cercanas, con acebuchar
y olivar, presentasen una buena invernada de frugivoros en 1981-82 coincidente
con uha buena cosecha de fruto (M. RODRIGUEZ, com. pers.; JORDANO, obs.
pers.) apoya la hipotesis de que la escasez de frutos en el area de estudio en esa
temporada fue la responsable de la pequefia invernada de frugivoros respecto a
1980-81 y 1982-83. .

La disponibilidad de frutos en 1981-82 habria sido insuficiente, al menos
desde un punto de vista tedrico, para sustentar la demanda de consumo de
frutos por la poblacion de frugivoros que inverno en 1982-83. JORDANO (1984)
estimé la demanda energética invernal (promedio de los meses de noviembre,
diciembre y enero) de los frugivoros en 1982-83 como de 15,2x 103 Kcal.
Ha-!.mes-1, cifra muy inferior a las 858,3 x 103 Kcal. Ha-1.mes-! estimadas como
disponibles en pulpa de frutos. La demanda indicada es muy similar a la oferta
(calorica) de frutos que registramos en el mismo periodo en 1981-82 (19,1 x 103
Kcal.Ha-1.mes-1) y sugiere una limitacion de lainvernada en 1981-82 motivada
por escasez de frutos. Por ejemplo, la demanda estimada para la poblacion
invernante en enero de 1983 fue de 21,0 x 103 Kcal.Ha-1y para el mismo mes en
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1982 1a disponibilidad sélo alcanzé 5,3 x 103 Kcal.Ha-! (JORDANO, 1984). No
obstante, el frugivorismo intensivo en afios de abundancia de frutos puede estar
limitado por la escasez relativa de determinadas especies «minoritarias», que
proveen los micronutrientes (minerales, vitaminas), en la dieta de los frugivoros
«especializados» (por ejemplo, S. atricapilla) o bien por el aumento paralelo del
efecto de los predadores de frutos (artropodos, hongos, ciertos fringilidos, etc.)
~ (véase JORDANO, 1984). Todo ello genera una trama muy compleja de
relaciones que rebasa cualquier consideracion simplista, Unicamente en térmi-
nos de transferencia de energia.

Una caracteristica de los matorrales (especialmente de los de llanura del bajo
valle del Guadalquivir similares a los considerados aqui) es que la especie
dominante, P. lentiscus, muestra escasas variaciones interanuales de produccion
y ésta representa siempre (en matorrales bien conservados) mas del 80 9, de la
produccion total, esto es, no menos de 3x 106 frutos/Ha (véase HERRERA,
1984a, y JORDANO, 1984). P. lentiscus centraliza la dependencia de todo el
conjunto de especies frugivoras con la produccion anual de una gran cantidad
de frutos de alto contenido de nutrientes (los frutos maduros —de color negro—
tienen un 58,8 % de lipidos, 5,59 de proteinas y 2,5%, de minerales respecto a
peso seco de pulpa) (HERRERA, 1982), de tal forma que «garantiza» un umbral
bastante alto de disponibilidad de recursos invernales al cual se suman las
producciones de otras especies con mayor variabilidad en su cosecha. En afios
desfavorables, como ocurrio en el area de estudio en 1981, puede afiadirse a la
ausencia de las especies veceras el hecho de una baja tasa de maduracion de los
frutos de P. lentiscus, quedando s6lo en abundancia los frutos «verdes» (de color
rojo) que son de menor calidad. Con todo, la pulpa de éstos es muy nutritiva
(15,9 % de lipidos, 7,9 % de proteinas y 3,39 de minerales); su produccion es
muy elevada todos los afios y asegura la disponibilidad durante la invernada de
un alimento, alternativo a los insectos, con un mayor contenido energético. En
este sentido, la invernada de los frugivoros en 1981 fue relativamente alta si se la
compara con los datos disponibles de otras localidades del S de Espaia (cf.
tablas I y III), aun a pesar de haber sido extraordinariamente seco y haber
registrado unos importantes fracasos de la floracion, cuajado y desarrollo de los
frutos entre la mayoria de las especies de plantas (JORDANO, 1984). La
produccion de frutos en 1982 fue probablemente cercana al maximo posible en
el matorral estudiado, a juzgar por los minimos porcentajes de pérdidas que se
registraron en las plantas marcadas durante las fases reproductivas ya mencio-
nadas. Por ello podrian considerarse los valores de abundancia de frugivoros
observados en las tres temporadas abarcadas (tabla II) como ilustrativos del
rango de variacion de los tamafios de poblacion de estas especies en el matorral.

Probablemente, estas caracteristicas ya mencionadas de predecibilidad
supra-anual de la disponibilidad de un recurso invernal altamente nutritivo,
junto al mantenimiento de una abundancia de artrépodos relativamente alta
debido a las suaves temperaturas invernales, constituyan los factores mas
influyentes en la evolucidn de la invernada mediterranea.
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Consideraciones finales

Con la informacion disponible hasta el momento puede afirmarse que ciertos
aspectos del ciclo anual de los pajaros frugivoros considerados aqui se han
originado por un proceso de coevolucion con el conjunto de plantas mediterra-
neas con frutos carnosos. No obstante, este proceso ha actuado a diferentes
niveles y los efectos selectivos no han sido reciprocos. El sistema de dependencia
mutua entre los frugivoros y las plantas se habria generado por un proceso de
coevolucion difusa, con efectos de cada parte en los patrones de variacion
observables en la otra (JANZEN, 1980) y no como una suma de las interacciones
aisladas entre pares de especies de plantas y pajaros. Tal vez la principal razén
sea la historia evolutiva aislada de ambos conjuntos de organismos, que
debieron «entrar en contacto» en el sur de Europa so6lo en épocas recientes, hace
unos 5 millones de afios (SNOW, 1978; SUC, 1984; HERRERA, 1984a, revision en
JORDANO, 1984); con todo, los pajaros debieron jugar un papel importante en el
establecimiento y dispersion a escala continental de este tipo de vegetacion
esclerofila mediterranea y ésta a su vez habria influido en la evolucion de la
invernada circum-mediterranea de los frugivoros.

En la actualidad hay evidencia suficiente de que aspectos como la distribu-
cion geografica de las plantas y de las areas de invernada de los frugivoros
(JORDANO, 1984), la composicion especifica de conjuntos locales de plantas y
pajaros (HERRERA, 1984¢), la fenologia de la fructificacion y la variacion
estacional de las caracteristicas de los frutos (HERRERA, 1982; JORDANO, 1984),
los ritmos enddgenos de preferencia por frutos (BERTHOLD, 1976) y las
caracteristicas del sistema digestivo de los frugivoros (HERRERA, 1984b;
JORDANO, 1984) deben haber evolucionado a partir del establecimiento reciente,
en escala geologica, de estas relaciones de dependencia.

La destruccidon, recurrente e irreversible, de los matorrales climaticos
mediterraneos (QUEZEL, 1981; TOMASELLI, 1976) no solo causa la pérdida de
especies aisladas de plantas y pajaros; también extingue un gran numero de sus
interacciones y acelera, por tanto, el proceso de extincion global, ya que ambas
partes estan involucradas conjuntamente en un complicado sistema mutualista.
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RESUMEN

Se estudia el ciclo anual de los Passeriformes frugivoros en un matorral esclerdfilo del SW de
Espafia, abarcando un periodo de 26 meses, que cubre tres temporadas de invernada. Las
variaciones de la abundancia y del niimero de especies son muy marcadas y aparecen estrechamente
relacionadas con el ciclo anual de disponibilidad de frutos maduros. Este se desarrolla entre julio y
abril-mayo y durante ¢l la abundancia de frutos varia entre 0 y mas de 105/Ha mes. La abundancia
de frugivoros aumenta desde 14,5 ind./10 Ha en julio a 94,2 en diciembre (1981) y desde 19,2 (julio,
1982) a 283,5 ind./10 Ha en enero de 1983.

El ciclo anual de los frugivoros determina, por la importancia de sus variaciones cualitativas y
cuantitativas, el ciclo anual de toda la avifauna. Durante mas de la mitad del afio los frugivoros
representan mas del 50 % de los individuos censados. Hay un patrén anual muy constante en los
cambios mensuales de la abundancia ¢ identidad de las especies, asociado al funcionamiento del
matorral como 4area de paso de migrantes trans-saharianos y de invernada para otros frugivoros.
Los maximos de reemplazamiento especifico, diversidad y abundancia estan relacionados con el
desarrollo de estos movimientos migratorios.

La abundancia de invernantes no varia significativamente entre 1980-81 y 1981-82, pero se
registra un incremento significativo, generalizado para todas las especies, en el invierno de 1982-83.
Se consideran estas variaciones interanuales en relacion con los cambios de la disponibilidad de
frutos y, en consecuencia, de la «calidad» del area como zona de invernada para los frugivoros.

Se tratan finalmente los patrones de variacion de la invernada de estas especies en Europa y la
Peninsula Ibérica. Se discute el ciclo anual de los frugivoros en relacion con la produccion de frutos
en el matorral, su predecibilidad interanual y otras caracteristicas que se derivan de su interaccion
mutualista con las plantas de frutos carnosos.

PALABRAS CLAVE: ciclo anual; matorral esclerofilo; Passeriformes; frugivoros; sur de Espaiia.

SUMMARY

The annual cycle of frugivorous passerines in Southern Spanish Mediterranean shrubland:
the wintering season and between-year variations

The annual cycle of frugivorous passerine species was studied in a Mediterranean sclerophyllous
shrubland of SW Spain; data obtained for two consecutive years and three wintering periods are
reported. The vegetation at the study site is composed of tall shrubs and small trees forming a closed
canopy of 2.5-5 m high; it is dominated by plant species with fleshy fruits (56.8 %, of woody species
and 72 %, horizontal cover).

Variation in abundance and number of species of frugivorous passerines (mostly Sylvia spp., E.
rubecula, Turdus spp. and Sturnus spp.) is extremely seasonal and closely associated to the annual
cycle of ripe-fruit production by plants. The latter takes place between july and april-may, monthly
fruit availability typically ranging form 0 to more than 105/Ha.mo. Frugivore abundance increases
from 14.5 ind./10 Ha (july) to 94.2 (december) in 1981; during 1982 this seasonal change was from
19.2 (july) to 283.5 ind./10 Ha in january 1983. Frugivores as a group strongly influence the annual
cycle of the whole community; at least during six months this group represents more than 50 9 of
the individuals recorded.

Monthly variations of both species and abundance follow a recurrent pattern, closely related to
the role of the shrublands as a passage area for transaharan migrants and a winter ground for other
frugivores. The annual peaks of species turnover, diversity and abundance are related to these
migratory phases.

Winter densities are not significantly different between 1980-81 and 1981-82 but they show a
marked increase from 1981-82 to 1982-83, this trend being widespread among the main species.
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Between-year variations in the abundance of frugivores are in relation to changes in the fruit
supply.

The distribution of wintering frugivores over continental Europe and their abundance patterns
within the Iberian penninsula are considered with respect to the incidence of fleshy-fruited plant
species in different vegetation types. The evolution of the annual cycle, with special reference to the
circum-Mediterranean wintering, is discussed in connection with the between-year predictability of
the fruit supply and other features derived from the mutualistic interaction between plants and the
avian frugivores which act as seed dispersers.

KEY WORDS: annual cycle; frugivory; Passeriformes; sclerophyllous shrubland; South Spain.
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