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Aspecto externo

El aspecto externo, y en particular el plumaje, es 16gi-
camente una de las caracteristicas de las aves que mas
atencion ha recibido. Su descripcion permite identificar
especies muy semejantes entre si (Kaufman, 1990) o
determinar el sexo y la edad de los individuos de una
especie (Baltosser, 1987; Pyle, 1997); la forma del pico
permite estudiar la influencia de la competencia en
procesos evolutivos (Grant & Grant, 2006); el estudio
de las trazas de is6topos de elementos como el nitréd-
geno o el oxigeno en las plumas permite determinar su
procedencia geografica (Chamberlain et al., 1997) o
su nicho ecoldgico (Bearhop et al., 2004); la morfome-
tria alar permite explicar el gasto energético durante
la migracién (Bowlin & Wikelski, 2008); los pigmentos
que colorean las plumas abren un amplisimo campo a
estudios etoldgicos (Rohwer & Rohwer, 1978), socia-
les (Beauchamp & Heeb, 2001), evolutivos (Goétmark,
1994) y fisiolégicos (Hill, 1992); su estructura es estu-
diada por paleontélogos para establecer el origen del
vuelo (Ostrom, 1979; Bock, 1985); y un largo etcétera.
Posiblemente, las sutiles diferencias en el color y el di-
sefio del plumaje entre individuos desempefan un pa-
pel importante en el reconocimiento del sexo, la edad,
el estatus, la condicion fisica e incluso la identidad indi-
vidual. Este papel es modulado por su interaccién con
el tamano (ver “Tamano”) asi como por la conducta
(Fusani et al., 2007), la voz (Bradbury & Vehrencamp,
1998) y el olor (Bonadonna et al., 2007).

Identificacion y semejanza
entre especies

Las aves que pertenecen a una misma especie recono-
cen muy probablemente el sexo de sus conespecificos
utilizando no solamente caracteres que podemos de-
tectar sino también mediante otros que superan nues-
tras capacidades perceptivas normales como son los
patrones de coloracién que se encuentran mas alla del
espectro visual humano (Burkhardt, 1989), por ejem-
plo, en el periquito Melopsittacus undulatus (Pearn et
al., 2001) o en el herrerillo comun Cyanistes caeruleus
(Delhey & Kempenaers, 2006). Sin embargo, hasta el
momento sélo se ha descrito una especie de paserifor-
me dicromatica en el ultravioleta y monocromatica a la

vista humana, precisamente una de las especies aqui
estudiadas, /. virens (Mays et al., 2004). Actualmente
existen técnicas moleculares que permiten sexar la ma-
yoria de aves monocromaticas (Griffths, 1998).

En especies muy semejantes, la identificacion es-
pecifica no siempre puede realizarse in situ, por lo
gue requiere la aplicacién de técnicas in vitro para
llegar a efectuarse con plena garantia. Es el caso de
especies del género Empidonax recientemente escin-
didas como E. difficilis y E. occidentalis (Johnson &
Marten, 1988). El niumero de especies que plantean
retos a la identificacion ird en aumento previsible-
mente a medida que continlen definiéndose especies
mediante criterios genéticos (McKitrick & Zink, 1988;
Zink & McKitrick, 1995).

Los métodos que se emplean para separar estas es-
pecies hermanas en condiciones de campo suelen estar
basadas en reglas discriminantes de tipo heuristico: el
investigador evalla el porcentaje de separacién que
proporciona individualmente un grupo de variables
biométricas y cualitativas y redne en una sola féormula
aquellas que dan mejor resultado (Pyle, 1997; Svens-
son, 2001). Sin embargo, esta aproximacién no asegu-
ra una maximizacion de la dispersion intergrupal y una
minimizacion de la intragrupal que es, en el fondo, el
objetivo que se persigue. Algunas técnicas estadisticas
multivariantes como el andlisis discriminante y la regre-
sion logistica estan especificamente desarrolladas para
intentar solucionar este tipo de problemas. Aqui se ha
tratado el complejo E. difficilis /E. occidentalis como
una sola especie.

Una clasificacion cualitativa basada en los errores
de identificaciéon mas frecuentes que cometen los ob-
servadores cuando se enfrentan por primera vez a la
identificaciéon en mano de las paseriformes del Occi-
dente de México indica que 24 de las especies tratadas
(32% del total) pueden confundirse con especies que
se encuentran dentro del drea de estudio (tabla 13).
Todas ellas son monocromaticas, excepto las perte-
necientes a la familia Cardinalidae, en la que solo las
hembras crean problemas de confusion.

Hasta el 53% de las especies tratadas presentan
una estrecha semejanza en su aspecto con otras con
las que se solapan en algun punto de su area de dis-
tribucion.
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Tabla 13. Especies estudiadas que pueden llegar a confundirse y especies presentes en el 4rea de estudio con las que pueden hacerlo.
* Especies escasas en el area de estudio, de estatus mal conocido pero aparentemente transetintes.

Especies presentes
X. flavigaster

E. difficilis-occidentalis

M. tuberculifer
M. cinerascens
M. nuttingi

M. tyrannulus

P sulphuratus

V. nelsoni

T. brunneicollis
T aedon

P caerulea

C. aurantiirostris
C. occidentalis
C. frantzii

C. ustulatus

S. noveboracensis
S. motacilla

M. lincolnii
Pmelanocephalus
C. parellina

P leclancherii

P versicolor

P ciris

I. cucullatus

Especies semejantes

Lepicolaptes leucogaster

Empidonax affinis

Deltarhynchus flammulatus, las otras tres especies de Myiarchus presentes
las otras tres especies de Myiarchus presentes
las otras tres especies de Myiarchus presentes
las otras tres especies de Myiarchus presentes
Megarhynchus pitangua

Vireo atricapilla

T. aedon

T. brunneicollis

Polioptila nigriceps

las otras dos especies de Catharus residentes
las otras dos especies de Catharus residentes
las otras dos especies de Catharus residentes
Catharus guttatus™*

S. motacilla

S. noveboracensis

Melospiza melodia

Pheucticus ludovicianus

P, versicolor

P, ciris

Passerina cyanea*, Amaurospiza relicta*, Passerina amoena*, C. parellina
P leclancherii

I. pustulatus

Las especies no residentes en el area de estudio
proceden de poblaciones de origen desconocido v,
probablemente en muchos casos, heterogéneo. Asi lo
ponen de manifiesto algunas especies con razas que
pueden diferenciarse a simple vista como, por ejem-
plo, V. celata orestera y V. celata sordida y W. pusilla
pileolata y W. pusilla chryseola.

Coloracion del plumaje

Tanto el color como los patrones de coloracion (el disefo)
del plumaje son algo mas que caracteristicas que iden-
tifican a las distintas especies. También son sefales que
transmiten informacion sobre alguna cualidad del indivi-
duo (Griffiths et al., 2006; Quesada & Senar, 2007). Car-
podacus mexicanus en Norte América (Hill, 1991, 2002)
y Parus major en Europa (Figuerola & Senar, 2000) han
sido dos de las especies mejor estudiadas en este sen-
tido. En concreto, han sido los ornamentos sexuales de
las especies dicromaticas los aspectos del plumaje que
mas atencion han recibido (Jarvi & Bakken, 1984; Tarof
et al., 2005), pero también han sido objeto de estudio las
variaciones en la coloracién de especies monocromaticas
(Figuerola et al., 1999; Mennill et al., 2003).

En resumen, la variabilidad en la coloracién del
plumaje que muestran los individuos de una especie

puede relacionarse con causas poblacionales (Peter-
son, 1996), fenotipicas tanto en el componente gené-
tico (Sheldon et al., 1997) como en el ambiental (Hill &
Montgomerie, 1994), parasitarias (Merila et al., 1999),
jerarquicas (Maller, 1987; Hill & MacGraw, 2006),
sexuales o asociadas a la edad (Hill & McGraw, 2006).
Si a esto se anaden las multiples interacciones que pue-
den darse entre ellas, es aconsejable ser muy prudente
a la hora de atribuir Unicamente a la edad y/o al sexo
las diferencias entre el plumaje de distintos individuos,
particularmente de especies poco estudiadas. Por lo
menos 11 de las 47 especies residentes tratadas mues-
tran una considerable variabilidad en la coloracion del
plumaje, sin duda en funcion de la edad y el sexo pero
también por efecto de otros factores menos evidentes
gue pueden explicar en algunos individuos una frac-
cion considerable de esta variabilidad. Esta variacion
se da sobre todo en especies monocromaticas sexual-
mente como A. pileatus, M. miniatus y C. rubrifrons;
sin embargo, también puede apreciarse en ornamen-
tos de especies dicromaticas como, por ejemplo, en la
extension e intensidad de la coloracion de la capucha
de los machos de P erythrocephala (fig. 14).
Normalmente, las especies de plumaje azul y/o iri-
sado presentan coloracion estructural que no esta pro-
ducida por pigmentos sino por la reflexion de la luz en
la matriz de la pluma. Dentro de este grupo se han es-
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Figura 14. Variacién en la extensién e intensidad de la coloracion de la capucha de dos machos inmaduros de P erythrocephala: el de la
izquierda presentaba una gran carga de ectoparasitos, factor que podria explicar que su capucha fuera mas pequefa y de un rojo mucho mas
claro de lo habitual.

tudiado siete especies: M. caerulescens, V. jacarina, D.
baritula, C. parellina, P leclancherii, P versicolory P, ciris.

Las especies con plumaje corporal amarillo y rojo
y/0 marcas alares amarillas incorporan pigmentos en la
matriz de la pluma (normalmente carotenoides y tam-
bién frecuentemente melaninas). El tipo de pigmento es
particularmente importante porque mientras los carote-
noides solo se pueden incorporar mediante la dieta, las
melaninas son sintetizadas de novo. Asi las coloraciones
basadas en carotenoides son candidatas al estudio de
sefales honestas sobre la condiciéon fisica (Hill & Mac-
Graw, 2006), mientras gque las basadas en melaninas (el
grupo de pigmentos tipico de las marcas negras de mu-
chas aves) tienen un mayor componente genético y pue-
den indicar cualidades hereditarias (Quesada & Senar,
2009). Los dos tipos de coloraciones, de hecho, pueden
estar sujetos a la seleccion de pareja (Andersson, 1994).
Dentro de esta categoria se encuentran todos los tirani-
dos tratados (salvo M. phaeocercus), V. hypochryseus,
V. flavoviridis, V. ruficapilla, P superciliosa, P pitiayumi,
D. petechia, O. tolmiei, G. trichas, G. poliocephala, W.
pusilla, B. belli, I. virens, A. pileatus, P leclancherii, I.
pustulatus, . graduacauda y C. notata. Son en total 30
especies entre las cuales algunas presentarfan multiples
sefiales, como, por ejemplo, C. notata que posee ban-
das alares y partes inferiores amarillas y capucha negra.
La probable sefializacion multiple de esta especie podria
ser muy semejante a la de un congénere del Paleartico
con un disefo de plumaje parecido, Carduelis spinus, el
cual ha sido estudiado desde los afios noventa (Senar &
Camerino, 1998; Senar & Escobar, 2002).

Dimorfismo: mono y dicromatismo

El estudio del dimorfismo sexual en las 76 especies tratadas
se ha limitado al dicromatismo en el plumaje y al dimor-

fismo en el tamano. Se ha observado dimorfismo sexual
inverso en la longitud del pico de C. parellina, y, probable-
mente, también de P versicolor, no obstante, el dimorfis-
mo en el tamano serd tratado en “Morfometria esquelé-
ticay masa”, “Morfometria alar y caudal” y “Tamario”.

Entre las paseriformes es mas frecuente el monocro-
matismo que el dicromatismo y no se da ningun caso
de dicromatismo inverso, por ejemplo, no existe ningu-
na especie en la que las hembras posean un plumaje
maés colorido que los machos (Badyaev & Hill, 1999),
como el que se da en los géneros Jacana o Phalaropus.
El monocromatismo en especies de linaje previamente
dicromatico puede ser resultado de la adquisicion del
colorido brillante por parte de las hembras o a la pér-
dida del plumaje llamativo por parte de los machos.
Aparentemente, a lo largo de la evolucién de las pa-
seriformes las transiciones entre dimorfismo y mono-
morfismo han tenido lugar 150 veces como minimo,
aunque la tasa de cambio es superior para la transicién
de dimorfismo a monomorfismo que a la inversa (Price
& Birch, 1996). También hay que mencionar que oca-
sionalmente las hembras suelen adquirir coloraciones
androginas (Gurney, 1988), especialmente al alcanzar
una edad avanzada (Owens & Short, 1995).

En ningun caso se ha observado dimorfismo en la
macroestructura del plumaje, por ejemplo presencia de
estructuras especializadas ausentes en alguno de los dos
sexos (crestas, colas muy largas, etc.). Solo 28 de las es-
pecies tratadas son dicromaticas, algunas de forma muy
leve (I. virens) o estacional (los machos de P caerulea
adquieren la ceja negra a partir de la muda de finales de
invierno); de ellas, solo la mitad son residentes. También
se da un caso de variacién geogréfica en el grado de
dimorfismo: una fraccion (posiblemente perteneciente
a una poblacién diferenciada en la costa, ver ficha co-
rrespondiente) de individuos de /. pustulatus en el rea
de estudio también puede sexarse. Se ha descrito un



56

Paseriformes del Occidente de México

caracter dimorfico para C. notata, probablemente
homologo al de sus congéneres europeos Carduelis
carduelis: los margenes de las coberteras marginales
en las hembras son verdes mientras que en los machos
son Negros.

El grupo de los migrantes nearticos es el que pre-
senta dicromatismo con una mayor frecuencia (Badyaev
& Hill, 1999): 16 de las 30 especies tratadas son di-
cromaticas (15 de 48 en el caso de las residentes). En
cambio, las dos especies migrantes neotropicales son
monocromaticas (hay que sefialar que la suma total su-
pera las 76 especies tratadas porque hay especies con
individuos residentes y con individuos migrantes).

Variacion intraanual

La variacién intraanual en el aspecto del plumaje pue-
de darse a través del desgaste (un ejemplo de cam-
bio dramatico en el aspecto a causa del desgaste es el
de Emberiza schoeniclus, Cramp & Perrins, 1994), la
muda (Dwight, 1902) u otros factores abiéticos como
la oxidacién o la fotooxidaciéon (Blanco et al., 2005).

El desgaste es el mecanismo por el cual algunas es-
pecies adquieren el plumaje mas brillante de su ciclo
anual en el momento en que las sefales de dominan-
cia y condicion fisica son imprescindibles para competir
con individuos del mismo sexo y/o atraer posibles pa-
rejas del sexo contrario (Mgller, 1988a). Por lo menos
ocho de las especies estudiadas han adoptado este
mecanismo, siete de ellas parulidos. Los cambios que
experimentan no son drasticos y podrian calificarse
mas bien de ajustes. En el extremo contrario se en-
cuentran las especies que muestran un plumaje exce-
sivamente gastado durante la época reproductiva, lo
gue sugiere que han dejado atras el momento en que
la senalizacion debe alcanzar su pico; este es el caso de
C. parellina 'y de las tres especies del género Passerina.

La muda es la causa que produce los cambios intra-
anuales mas conspicuos en el aspecto de todas las aves
estudiadas. Se ha observado en cinco especies (tabla 14).

Plumaje juvenil

El plumaje juvenil es siempre mas apagado y, con fre-
cuencia, posee un disefio criptico que mejora el ca-
muflaje, una funcién muy util para un individuo sin
experiencia (Gotmark, 1997). Suele ser reemplazado
muy rdpidamente, en ocasiones menos de un mes des-
pués de que el volanton abandone el nido (Pyle, 1997).
Las plumas que lo constituyen tienen una textura mas
suelta que las del adulto debido a que poseen menos
barbas (estdn mas separadas entre si) y menos barbu-
las con barbicelas, sobre todo en sus apices, lo que las
hace mas vulnerables a la abrasiéon (Géhringer, 1951).
Ademas, el plumaje juvenil consta de menos plumas

Tabla 14. Especies estudiadas que presentan variaciéon intraanual en
el plumaje y causa que produce esta variacién en el aspecto.

Especie Causa de la variacion
P caerulea muda
V. ruficapilla muda
P superciliosa desgaste
P pitiayumi desgaste
D. coronata muda
D. nigrescens desgaste
D. townsendi desgaste
D. graciae desgaste
M. varia muda
G. trichas desgaste
G. poliocephala desgaste
V. jacarina muda
Pmelanocephalus desgaste

gue el adulto (Berthold & Berthold, 1971). Una ca-
racteristica adaptativa del plumaje juvenil es la menor
longitud de rémiges y rectrices; sin embargo, suelen
tener las primarias externas mas largas, lo que les con-
fiere un ala auin mas redondeada que, en principio, los
dotaria de mayor maniobrabilidad para escapar de los
depredadores (Alatalo et al., 1984). Asimismo las plu-
mas de vuelo son mas estrechas y poseen apices mas
puntiagudos, es decir tienen una menor superficie,
especialmente las rectrices. Esta Ultima caracteristica
resulta muy Util para datar tdrdidos y parulidos (Morris
& Bradley, 2000) y aqui se ha utilizado también para E.
difficilis/ occidentalis y M. lincolnii.

Ademas de proporcionar camuflaje, la coloracion del
plumaje juvenil podria servir para obtener la atencion de
los progenitores durante el periodo previo a la emanci-
pacién o para evitar ser agredidos si continian permane-
ciendo en su territorio (Lack, 1943). En el caso de espe-
cies en las que apenas existen diferencias entre adultos y
juveniles en la coloracion del plumaje esta funcién podria
ser cumplida por la evidente diferencia de textura. De las
13 familias estudiadas, Turdidae, Parulidae y Emberizidae
suelen presentar plumajes juveniles moteados. En espe-
cies dicromadticas, el plumaje juvenil siempre posee una
tipologia femenina: en las 28 especies dicrométicas estu-
diadas sélo algunos juveniles de P erythrocephala desa-
rrollan algunas plumas rojas en la cabeza que permiten
sexarlos como machos. En las especies monocromaticas o
levemente dicromaticas carece de caracteres sefializado-
res de estatus tales como listas pileales (por ejemplo, M.
similis), pileos llamativos (por ejemplo, M. miniatus, fig.
15) o capuchas (por ejemplo, C. notata).

Maduracion retrasada del plumaje

La maduracioén retrasada del plumaje es el fenomeno
segun el cual los machos de numerosas especies di-
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Figura 15. Juvenil de M. miniatus capturado el 26 VII 05. Se aprecia la textura suelta del plumaje, la ausencia de rojo en el pileo y la
coloracién apagada de las partes inferiores. AUn conserva las comisuras bucales y las rectrices no han acabado de crecer. Las patas apenas
han comenzado a melanizarse (ver “Datacion mediante variables semicuantitativas”).

morficas lucen un plumaje indistinguible, o casi, del de
las hembras durante su primer ciclo anual; el porcen-
taje de individuos inmaduros que lo presentan varia
segun las especies y, dentro de las especies, segun las
poblaciones (Potti & Montalvo, 1991). Evidentemente,
la existencia de maduracion retrasada del plumaje es
un factor crucial a la hora de sexar y datar una espe-
cie. Por ejemplo, si se desconoce que los machos de
P versicolor o de C. parellina presentan maduracion
retrasada del plumaje cualquier individuo marrén sera
considerado hembra; dado que la muda posjuvenil de
esta Ultima especie es completa (ver ficha), ni siquiera
puede determinarse su edad.

Las hipdtesis que intentan explicar la maduracion
retrasada del plumaje se dividen en dos grupos (Senar,
2004):

e Es una forma de aumentar el éxito reproductivo
de los machos inmaduros (individuos en su pri-
mer ciclo anual tras haber realizado la muda pos-
juvenil) mediante el engano (Rohwer, 1978).

e Es una estrategia para aumentar la superviven-
cia de los machos inmaduros, aunque esto su-
ponga una disminucién de su éxito reproductivo
(Lawton & Lawton, 1986; Lyon & Montgomerie,
1986; Stutchbury, 1991).

El segundo grupo de hipdtesis es el que mayor
aceptaciéon ha ganado. Una de las predicciones que se
desprende de ellas es que la esperanza de vida de las
aves de primer afo que presentan maduracién retrasa-
da del plumaje deberia ser mayor que en el caso de las
aves que no lo presentan. Dado su dimorfismo pobla-
cional variable Junco hyemalis seria una especie ideal
para testar esta prediccion.

A pesar de que este fendbmeno ha sido estudiado
preferentemente en los machos, en esta obra la defini-
cion de maduracion retrasada del plumaje se ha extendi-

do también a las hembras inmaduras (Thompson & Leu,
1995): en ciertas especies se observa que las hembras
no desarrollan el aspecto del plumaje adulto después
de la muda posjuvenil. El valor adaptativo que pueda
tener en hembras inmaduras es un tema que apenas se
ha estudiado (Thomas & Leu, 1995) pero podria tratarse
de un fenomeno colateral del desarrollo ontogenético
sin ninguna consecuencia para la condicion fisica y la
validez para la reproduccién del individuo.

Las 10 especies estudiadas que presentan madura-
cion retrasada del plumaje pertenecen a dos familias:
Parulidae y Cardinalidae. Mientras que los machos de
P melanocephalus y de todos los parulidos adquieren
el aspecto adulto en primavera, C. parellina y las tres
especies de Passerina no lo adquieren hasta su prime-
ra muda posnupcial (tabla 15).

Tabla 15. Especies que muestran maduracion retrasada del plumaje
y las hipétesis que podrian explicar este fenémeno: Si. Aumento de
la supervivencia invernal; Rac. Reduccién de agresiones por parte de
los machos adultos durante la época de cria para conseguir copulas
mediante engafno. * maduracién retrasada en hembras.

Especie Hipotesis explicativa
V. celata *
V. ruficapilla *
D. coronata Si
D. townsendi */Si
M. varia Si
O. tolmiei Si
W. pusilla *
Pmelanocephalus Si
C. parellina Si/Rac
P leclancherii *
P versicolor Si/Rac
P ciris Si/Rac
I. cucullatus Si/Rac
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Figura 16. Pico de D. baritula. 1zquierda: hembra adulta con la maxila serrada capturada el 30 IV 05. Derecha: juvenil sin dientes capturado
el 5X05.

Partes no plumadas: patas y pico

Las aves muestran, como minimo, tres dreas corporales
desnudas de plumas: los o0jos, el pico y las patas (cuan-
do menos parcialmente). Muchas especies presentan,
ademas, areas sin plumas en la cabeza, y algunas in-
cluso estructuras especializadas, como por ejemplo
el cuerno de Oreophasis derbianus o el saco gular de
Cephalopterus glabricollis. Entre las estudiadas /. gra-
duacauda y, menos claramente, . pustulatus poseen
un parche postocular negro implume.

Coloracion

El proceso de pigmentacion y cornificacién de patas y
pico es relativamente rapido en la mayoria de paseri-
formes (Lucas & Stettenheim, 1972), aunque algunos
cérvidos del Occidente de México, como Cyanocorax
sanblasianus, constituyen una interesante excepcion
(Peterson, 1991). La coloracidn del iris se comenta en
“Datacién mediante variables semicuantitativas”.

Cuatro de las especies tratadas poseen pico de
coloraciéon brillante: C. aurantiirostris, C. frantzii, T.
rufopalliatus y P pitiayumi. Por lo menos en los tres
turdidos, el pigmento implicado parece ser un carote-
noide y, debido a que este sélo puede ser incorporado
a través de la dieta, podria estar actuando como sefia-
lizador de la condicion fisica del individuo.

Ninguna de las especies estudiadas posee patas de
coloracion brillante que puedan sugerir sefalizaciéon
de estatus, condicién fisica o sexo. P pitiayumi posee
patas de color naranja pardusco que podrian funcionar
como una sefal débil.

Forma y dimensiones

Las patas y el pico son las estructuras externas que en
un ave que mejor reflejan las adaptaciones al medio,
su forma y tamafo relativo estan fuertemente ligados
a la funcion que desempenan (Proctor & Lynch, 1993;
Grant, 1999). Entre las especies estudiadas hay que
destacar los picos de D. baritula 'y de X. flavigastery las
largas patas de las especies del género Catharus.

El pico de D. baritula esta especializado en la per-
foracién del céliz de las flores: la maxila presenta unos
dientes subapicales y un pronunciado gancho terminal
y la mandibula un angulo gonidial muy agudo (fig. 16).

Todas las especies estudiadas poseen una organi-
zacién anisodactila y un patron de escamas escutelado
(Proctor & Lynch, 1993).

La longitud del tarso y el tamafio en las especies
insectivoras estudiadas estdn solo moderadamente
correlacionados, reflejo de cdmo la funcién que rea-
lizan determina sus dimensiones. Las especies del gé-
nero Catharus poseen tarsos mucho mas largos de lo
esperado para su tamafio; también algunos parulidos
poseen tarsos muy largos. En el otro extremo, algu-
nos Tyrannidae (particularmente M. phaeocercus 'y M.
luteiventris) presentan tarsos mucho mas cortos de lo
esperado para su tamafo (fig. 17). Aunque no se ha
tomado el didmetro del tarso, este es muy grueso en
especies de habitos trepadores, como es el caso de X.
flavigaster, ya que debe soportar fuerzas de flexion
muy superiores y proporcionar una superficie de inser-
cién mayor para la musculatura tibial.

Se ha considerado que la masa es la variable que
mejor describe el tamafio del ave cuando se comparan
especies sin controlar su relacion filogenética (ver “Mor-
fometria esquelética y masa”).
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En este apartado se comentan los resultados obteni-
dos a partir de los descriptores esqueléticos y la masa
de las especies estudiadas. A pesar de gue la longitud
del ala también contiene un elemento esquelético (el
carpo-metacarpo, que explica un 4% de la varianza to-
tal en Serinus serinus, Pasqual & Senar, 1996), se trata
en “Morfometria alar y caudal”.

Pico

La forma del pico viene determinada por la dieta de
la especie, aunque el grado de adaptacion a la mis-
ma estd limitado por las restantes funciones que debe
desempeniar, es decir, el acicalamiento, el cortejo, la
construccién del nido, etc. (Proctor & Lynch, 1993). Sin
embargo, la formay dimensiones del pico estan sujetas
a otras fuentes de variacién menos evidentes como la
edad, el sexo y el desgaste.

Cuando se efectla un analisis de componentes
principales con la longitud del pico desde la articula-
cion nasofrontal mas la longitud, la anchura y la altura
medidas desde el extremo distal de las narinas se obtie-
ne que los dos primeros factores, cp1y cp2 (tabla 16,
fig. 18) explican el 96,03% de la varianza y proporcio-
nan un indice del tamano y la forma, respectivamente.

a
cp1
Longitud crdneo -0,897384
Longitud narinas -0,906526
Anchura -0,880838
Altura -0,863801
b
cpl
Eigenvalue 3,149116
% varianza total 78,73

Hay que tener en cuenta que las medidas de la longi-
tud del craneo determinan principalmente la longitud
de la ranfoteca y, en menor grado, la longitud de la
premaxila (Borras et al., 2000).

Estatus migratorio

El tamano y la forma del pico de las aves migratorias
también estan influidos por el estatus migratorio,
de manera que cuanto menor sea su masa (Leisler &
Winkler, 2003) y mas aerodinamica sea su forma (Ray-
ner & Maybury, 2003) menos gasto en forma de traba-
jo y friccion, respectivamente, generaran en los vuelos
de largo recorrido. Mila et al. (2008) han observado,
no obstante, que el pico de las subespecies migratorias
de D. coronata es mas ancho y alto que el de las subes-
pecies residentes, lo que sugiere que la dieta puede ser
un factor con mayor influencia auin sobre la morfologia
del pico.

Entre las especies estudiadas, la comparacién en-
tre T. brunneicollis y T. aedon indica que la primera
posee un pico mas grande (mayor cpl1, aunque las
diferencias no son significativas) y, en particular, mas
alto (t,,= 3,37; p = 0,007) y més largo (longitud me-
dida desde la articulacion nasofrontal; t,, = 2,44;
p =0,033).

cp2 cp3 cp4d
-0,419214 0,001213 0,137696
-0,397950 0,013170 -0,140261
0,402101 -0,249874 -0,001387
0,443114 0,239721 0,005563
cp2 cp3 cpld
0,692140 0,120078 0,038666
17,30 3,00 0,97

Tabla 16. a) Componentes principales obtenidos a partir de los cuatro descriptores biométricos del pico empleados. b) Valores propios

(eigenvalues) y la varianza que explican.
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Figura 18. Representacion del pico de las 76 especies estudiadas sobre los ejes cp1y cp2. X. flavigaster posee el pico proporcionalmente mas
estrecho en relacién a su longitud, P melanocephalus es la especie que presenta un pico mas robusto, A. pileatus tiene el pico mas grueso y
corto, mientras que H. leucophrys es una de las especies que muestra un pico mas corto y delgado.

Gremio tréfico

Las especies estudiadas se han encuadrado en cuatro
gremios troficos segun Del Hoyo et al. (2003-2008) y
Poole (2005): insectivoros, omnivoros, granivoros y nec-
tarivoros. A D. baritula se la ha clasificado en un gremio
propio debido a su alto grado de especializacién.

Los valores promedio de cp2 para cada uno de es-
tos gremios ponen de manifiesto que el pico de los
granivoros a la altura de las narinas es el mas grueso
mientras que el de los nectarivoros es el mas estrecho
en relacién a su longitud (fig. 19). Omnivoros e insecti-
voros poseen picos de forma semejante aunque es mas
grueso en aquellos.

Sexo

Cuando se comparan los coeficientes de dimorfismo
sexual (cociente entre la media de la variable para los
machos y para las hembras) para la longitud del ala y
los descriptores biométricos del pico de las 27 espe-
cies estudiadas para las que n = 5, se aprecia que el
dimorfismo para el ala es un 4,3% mayor en prome-
dio (tabla 17) y que el dimorfismo sexual para el pico
es, en general, muy reducido (rango = 0,95-1,09;
mediana = 1,00).

Hay que destacar que C. notata, P erythrocephala
y V. flavoviridis muestran coeficientes de dimorfismo
sexual en la longitud del pico mayores a los de la lon-
gitud del ala.

Las diferencias entre sexos en la forma del pico no
solamente revelan una diferencia en tamafio sino tam-
bién en las proporciones y podrian estar asociadas a
distintas dietas (Gosler, 1987). Por ejemplo: las hem-
bras de C. notata poseen un pico un 6% mas corto, un
9% mas estrecho y un 2% mas alto, y las hembras de
C. parellina poseen un pico un 5% mas largo pero solo
un 3% mas grueso.

Estos resultados han de tomarse con precaucién
debido a la baja repetibilidad que poseen las medidas
del pico, especialmente en especies de pequefio tama-
fio (tabla 12, “Consideraciones sobre los analisis”).

Edad

El pico de las paseriformes aparentemente alcanza su
total desarrollo pocas semanas después de abandonar
el nido. Sin embargo, es bien conocido por los orni-
télogos que se dedican al estudio de los colibries que
los inmaduros presentan estriaciones en la ranfoteca
(Ortiz-Crespo, 1972) y que estas perduran hasta los
seis meses de edad o incluso mas (Yanega et al., 1997).



Morfometria esquelética y masa

63

Tabla 17. Coeficientes de dimorfismo sexual para el pico, el tarso y el ala de las 27 especies estudiadas para las que n = 5 en ambos sexos.
Las diferencias entre el ala y las variables del pico son significativas (t,, < -4,5; p < 0,001): * Dimorfismo sexual inverso > 2%.

picoc picon
P aglaiae 0,96* 0,95*
V. flavoviridis 1,06 1,07
T. sinaloa 1,07 1,09
M. occidentalis 0,99 1,00
C. occidentalis 1,01 0,98
T. assimilis 1,01 1,00
M. caerulescens 1,01 0,99
V. ruficapilla 1,02 1,02
M. varia 1,01 0,99
O. tolmiei 1,02 0,99
G. poliocephala 1,02 0,99
W. pusilla 1,01 1,00
M. miniatus 1,00 1,00
B. belli 1,00 1,00
|. virens 0,99 0,97*
P erythrocephala 1,04 1,04
V. jacarina 1,04 1,08
D. baritula 1,02 1,03
A. pileatus 1,03 0.99
A. virenticeps 1,00 0,99
P melanocephalus 1,04 1,00
C. parellina 0,95* 0,94*
P leclancherii 1,01 1,01
P versicolor 0,97* 0,97*
P ciris 1,00 0,99
I. pustulatus 1,02 1,06

De forma analoga, el proceso de cornificacién de la
ranfoteca de las paseriformes podria prolongarse mas
de lo que se cree y dar lugar a una leve contraccion del
filo del pico que se extenderia a lo largo de bastantes
semanas o incluso meses. La comparacién de la an-
chura del pico en O. tolmiei entre inmaduros y adultos
sugiere la existencia de este efecto (tabla 18).

Las diferencias observadas no son explicadas por el
sexo (fig. 20) ni tampoco parecen debidas a una des-

picoan picoal tarso ala
0,92* 0,96* 0,98 1,01
0,97* 1,02 0,98 1,04
1,03 1,05 1,05 1,09
1,03 0,98 1,01 1,03
0,97* 1,02 1,04 1,06
0,94* 1,00 1,01 1,03
0,99 1,00 1,03 1,04
0,99 1,01 1,05 1,05
0,95* 1,01 0,96* 1,05
1,00 1,01 1,02 1,05
0,99 1,02 1,06 1,06
0,98 1,01 0,98 1,03
0,97* 0,98 0,99 1,06
0,95* 1,01 1,02 1,06
0,98 1,03 1,01 1,01
1,00 1,00 1,01 1,03
1,05 1,04 - 1,04
1,03 0,98 1,00 1,04
1.00 1.00 1.02 1.08
1,03 1,01 1,01 1,05
0,98 0,97* 1,00 1,03
0,97* 0,98 1,00 1,05
1,00 1,00 0,98 1,06
0,94* 1,02 1,01 1,06
1,00 1,01 0,99 1,05
0,92* 1,01 1,01 1,07

compensacion en el tamafio de muestra de los grupos
analizados (nmn: 2, N = 9,n_,=3 Nguy = 7). Elin-
esperado aumento en la anchura del pico de los adul-
tos en primavera podria ser debido tanto a una hipo-
tética variacién intraanual (por ejemplo, Gosler [1987],
encontro evidencias de que Parus major presenta una
variacion intraanual en la altura del pico) como a un
artefacto resultado de la combinacion del insuficiente
tamafio de muestra y del error de medida.

cp2
o
W
o

Figura 19. Variacién de la forma del pico (cp2)

en los cinco gremios troficos definidos (ver texto):
insectivoros, omnivoros, granivoros, un especialista
(D. baritula) y nectarivoros. Se presenta la media, el
error estandar y el tamafo de muestra.
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Tabla 18. Diferencias en la anchura del pico de O. tolmiei entre inmaduros y adultos en otofo (septiembre y octubre) y en primavera

(marzo 'y abril).

Otono Primavera
X x de t, P X £ de t, P
Inmaduros (11,5) 2,964 + 0,103 3,19 0,005 2,860 + 0,055 0,75 0,48
Adultos (10,3) 2,820+ 0,103 2,900 + 0,100
3,3
—= Machos
3,2 Hembras
3.1
E
£ —
530
=
o
©
529 o
=
= ——
c
<28
Figura 20. Las diferencias en la anchura del pico 2,7
observadas en otofo son explicadas por la edad
(FW: 6,91; p = 0,02). No existen diferencias 2,6
significativas entre sexos ni interaccion : d Adul
(GLM: Fsv”: 3,62; p =0,03; R?=0,40). nmaduros ultos

El error de medida de la anchura del pico en esta
especie es 1-r, = 20,8% (tabla 12, "Consideraciones
sobre los andlisis”) mientras que el cambio promedio
observado es de sélo un 4,86% por lo que las diferen-
cias obtenidas podrian deberse al azar. Por otro lado,
en otofo el tamafio de efecto asociado esd_, = 1,39
(correlacion r, = 0,57) y la potencia del test es muy
elevada (1- = 0,855).

Variaciones intraanuales

Es bien conocido por quienes poseen aves como mas-
cotas que sus picos se alargan y deforman si no tienen
algun objeto con el que puedan afilarselos, como por
ejemplo un pedazo de cal o la raspa de una sepia, que
suplen el desgaste que sufriria en condiciones naturales.
Asi pues, no es sorprendente que la longitud del pico
en las aves silvestres presente variaciones intraanuales
(Packard, 1967) como consecuencia de un cambio es-
tacional en la conducta de alimentacion (Davis, 1954,
1961), una reduccién en la ingesta de proteinas asocia-
da al cambio estacional en la dieta inducida por cam-
bios en la abundancia o en la disponibilidad de recursos
(por ejemplo debido a la competencia con los adultos;
Gosler, 1987), un cambio en el reparto entre procesos fi-
siolégicos con los que entra en competencia, particular-
mente la muda posnupcial (Morton & Morton, 1987) o
una combinacién de los mismos. Mientras que estos dos
Ultimos efectos se detectarian, en principio, en cualquier
especie, el primero de ellos, sin embargo, sélo seria evi-

dente en especies granivoras que se alimentan durante
una parte del afo (generalmente la época reproductiva)
de insectos u otros alimentos blandos pero que durante
el resto del tiempo se alimentan de granos u otros ali-
mentos cuya obtencion y/o procesamiento provoca un
mayor desgaste de la punta del pico.

La variacion de la longitud del pico medido desde
el extremo distal de las narinas en A. virenticeps y
M. miniatus, dos especies residentes, sugiere que el
efecto del desgaste podria ser menor de lo previsto
entre los granivoros y las especies que escarban con
el pico (por lo menos entre algunas de las especies
estudiadas; tabla 19, fig. 21) y que entre los insectivo-
ros podria estar actuando un factor distinto a los co-
mentados. En cualquier caso hay que tener en cuenta
que los errores de medida de la longitud del pico en
estas especies son del 34,2% y del 27,8%, respecti-
vamente (tabla 12) mientras que el cambio prome-
dio observado es de sélo un 8,2% y de un 11,1%,
respectivamente, por lo que las diferencias obtenidas
podrian deberse al azar.

Tarso-metatarso

El tarso de las aves esta fusionado parcialmente con la tibia
y con el metatarso. Las medidas del “tarso” en realidad
corresponden al tarso-metatarso (Proctor & Lynch, 1993).

Las fuerzas derivadas de la locomocion a las que
estd sometido el tarso-metatarso son las de flexion v,
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principalmente, torsién (Garcia & Leal da Silva, 2006),
ambas relacionadas positivamente con la masa del in-
dividuo y las aceleraciones generadas durante la ca-
rrera o el salto. La resistencia a estas fuerzas depende
de su seccion transversal (fig. 22): la resistencia a la
flexion aumenta con el grosor de la corona 6sea vy la
longitud del eje que esta sometido al esfuerzo (Casi-
nos & Cubo, 1998), mientras que la resistencia a la
torsion aumenta con el radio de la seccion transversal
total (De Margerie et al., 2005).

Tabla 19. Media, desviacion estandar y coeficiente de variacion para
la variacion anual de la longitud del pico medido desde el extremo
distal de las narinas de A. virenticeps (granivoro-escarbador) y de M.
miniatus (insectivoro). Se han tomado los promedios de los adultos
e inmaduros en su segundo afo para evitar un posible efecto de
elongacion del pico entre los inmaduros de primer afio (fase final

de crecimiento). No se ha podido controlar por el sexo aunque el
coeficiente de dimorfismo sexual es 0,99 y 1,00, respectivamente.

X = de 4%
A. virenticeps (n = 81) 11,59 + 0,25 2,3
M. miniatus (n = 56) 6,30 + 0,21 3,3

A. virenticeps (n = 81) M. miniatus (n = 56)
124 6,7
12,2 1 sk i
11,8 6,4~ %2 N
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Figura 21. Variacién mensual de la longitud del pico medido desde el extremo distal de las narinas (mm) en dos especies residentes: un
granivoro (A. virenticeps) y un insectivoro (M. miniatus). El acusado descenso primaveral de la longitud del pico en este Ultimo podria ser un

artefacto causado por el reducido tamano de la muestra.

Figura 22. Seccion transversal del tarso-metatarso. Izquierda: Tarso-metatarso de Podiceps sp. La resistencia a la flexion es maxima en el eje
anteroposterior a (b = eje lateral). Centro y derecha. Grosor de la corona ésea: ¢ es mayor que ¢’ pero el didametro de la seccion transversal
correspondiente es inferior. El ave puede incrementar su resistencia a la flexién modificando el grosor de la corona o bien el didmetro de la

seccion transversal. (Modificado de De Margerie et al., 2005.)

A pesar de que estas variables permiten inferir el
tipo e intensidad del esfuerzo que deben realizar las
aves en la locomocién, los estudios ecomorfolégicos
tradicionalmente se han basado en una combinacion
de caracteres de las extremidades posteriores en las
gue no se incluye la seccion transversal del tarso-me-
tatarso. Por ejemplo, Miles & Ricklefs (1984) muestran
una fuerte correlacion entre la longitud del tarso-meta-
tarso y el uso del sustrato y entre la longitud del dedo
central y la forma de alimentarse en 18 especies de
paseriformes de una comunidad forestal de aves; ade-
mas, constituyen los descriptores morfométricos que

mejor explican donde y como se alimentan las aves,
por lo menos en la comunidad estudiada. Moermond
& Denslow (1985) muestran una correlacion entre la
longitud y la forma del tarso-metatarso y el modo en
que alcanzan frutos las aves frugivoras neotropicales.
Keast et al. (1995), al comparar Setophaga ruticilla con
un conjunto de siete especies de la familia Tyrannidae
y tres de la familia Parulidae, muestran, sin embargo,
que la longitud del tarso-metatarso no permite inferir
gue es un cazador aéreo (aunque hay que tener en
cuenta que esta modalidad de alimentacion sélo le
proporciona el 40% de sus presas).
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Los enfoques ecomorfoldgicos producen resulta-
dos mucho mas precisos cuando se limitan a un gru-
po emparentado filogenéticamente (Leisler & Winkler,
1985). Moreno & Carrascal (1993) muestran que la
longitud del tarso-metatarso esta correlacionada con
el desarrollo de la musculatura flexora de las patas en
cuatro especies del género Parus, y esta con el tipo
de posturas que emplean cuando se alimentan: cuanto
mas tienden a alimentarse colgados con el dorso diri-
gido hacia el suelo, mas musculatura flexora poseen y
maés corto es su tarso-metatarso.

Una de las correlaciones ecomorfoldgicas mas sor-
prendentes es la que se da entre la longitud del tarso y
la distancia recorrida en algunas aves migratorias, como
por ejemplo en el género Sylvia (Calmaestra & More-
no, 1998) y en la familia Tyrannidae (Murphy, 1989),
puesto que por lo menos en las especies migratorias de
larga distancia se observa que el tarso se acorta cuanto
mayor es la distancia recorrida. Esta correlacion podria
explicarse por el desarrollo de la masa muscular femoral
puesto que el gasto energético aumenta légicamente
con la masa (Commisso, 1988). Especies con habitos
locomotores que requieren mayor musculatura femo-
ral (por ejemplo, Geothlypis sp.) tienen el fémur mas
largo y la longitud del tarso-metatarso se incrementa
proporcionalmente con la de aquel (Riggeberg, 1960),
por lo menos en las especies de estos dos taxones. Sin
embargo, el tarso-metatarso se acorta cuanto mayor es
la masa del ave en las aves trepadoras (por ejemplo, X.
flavigaster posee una relacion tarso:masa 2,4 veces me-
nor que la de S. griseicapillus) o en las que se cuelgan
con el dorso dirigido hacia el suelo mientras se alimen-
tan (Carrascal & Moreno, 1993).

Aungue no se ha medido, entre las especies estu-
diadas se aprecia claramente que el tarso-metatarso
mas delgado es el de los tiranidos cuya estrategia de
alimentacion, consistente en la espera desde una per-
chay la caza al vuelo de insectos generalmente por en-
cima de ellos (de modo que basicamente se impulsan
con las alas en el despegue), es muy poco exigente con
las extremidades posteriores, que sélo cumplen una
funcion de sujecion al sustrato (Fitzpatrick, 1980).

Masa

La masa es el descriptor morfométrico que presenta un
mayor coeficiente de variacion entre individuos. El pro-
medio entre las 76 especies estudiadas es cv = 8,05 (ran-
go = 4,42-13,32); s6lo en 18 de ellas no es el descriptor
con mayor cv, siendo la longitud de la p10 y la anchura
del pico los descriptores que con mayor frecuencia lo
superan en estos casos (ver tablas de biometria general
en las fichas de especies). La masa depende l6gicamente
del tamafo (principalmente cuando el ave esta aun en
pleno desarrollo), pero numerosos factores adicionales
actlan sobre este: la condicién fisica (por ejemplo, Boja-

rinova et al., 1999), la estacion y la hora del dia (Lehikoi-
nen, 1987; Haftorn, 1989), el estatus residencial y so-
cial y la edad (Gosler, 1996; Broggi & Brotons, 2001), la
muda (Wikelski et al., 2003), la migracion (Blem, 1990;
Berthold, 1996), y el sexo, sobre todo en relaciéon con la
reproduccion (Ricklefs & Hussell, 1984).

Es el Unico descriptor biométrico que varia a diario
y, ademas, suele hacerlo de forma ciclica. También es
el descriptor que muestra mayores variaciones intra-
anuales, especialmente en las hembras y los migrantes.
Asi, la masa, en condiciones normales, covaria con los
fenémenos de periodicidad anual como la migracién,
la muda y la reproduccion.

Las paseriformes que habitan en regiones tempera-
das y boreales ganan masa durante el invierno como
adaptacién a la disminucion de la temperatura y la
duracion del dia (Lehikoinen, 1987); sin embargo, el
efecto del fotoperiodo es relativamente mas intenso
gue el de la temperatura como factor determinante de
la recuperacion de los niveles de masa del resto del afio
(Haftorn, 1989).

Entre las especies estudiadas no se da el patrén
antes descrito, posiblemente debido a que las tempe-
raturas y la duracion del dia varian poco a lo largo del
afo en el area de estudio (ver “Medio fisico”). Asi, la
evolucién intraanual entre especies residentes de seis
familias diferentes indica que la masa alcanza maximos
durante la muda y la reproduccién y minimos durante
el resto del afio y, en especial, en invierno (fig. 23). Este
patrén es variable y, por ejemplo, T. assimilis muestra el
maximo absoluto en diciembre, justo después de con-
cluir la muda (fig. 23), quizé debido a la abundante
disponibilidad de un recurso presente hasta enero. D.
baritula, una vez mas, posee el patron mas complejo y
presenta tres maximos que coinciden con las dos tem-
poradas reproductivas y la muda primaveral (fig. 26).

Entre las especies invernantes C. ustulatus mantie-
ne una masa aproximadamente constante hasta abril
(fig. 23), mes en el que la acumulacion de grasa para la
migracion determina un aumento de hasta un 21% de
la masa media. Este efecto se aprecia practicamente en
la mayoria de las especies migratorias de larga distan-
cia que invernan en el drea de estudio.

La franja horaria (o intérvalo de horas), la grasa,
la muda y el desarrollo de estructuras sexuales exter-
nas son variables que, como se vera en los siguientes
subapartados, actian sobre la masa, aunque también
pueden hacerlo otras como el habitat (Clark, 1979) o
el afio (Johnson et al., 1990). Estas variables explican
una gran parte de la variabilidad encontrada en las
hembras adultas de M. miniatus capturadas en 2005y
2007 (tabla 20a); sin embargo, en los machos adultos
practicamente no explican la variabilidad observada, y
solamente la muda alcanza valores significativos (tabla
20b). Tanto la intensidad de la muda como la grasa y
la franja horaria guardan una relacion positiva con la
masa en las hembras adultas; por su parte, el desarro-
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Figura 23. Variaciéon mensual de la masa en gramos (media de todas las capturas) de 16 especies pertenecientes a ocho familias presentes en
el area de estudio. Entre las especies residentes los minimos coinciden con los periodos en los que no se produce la reproduccion ni ningtn
episodio de muda, de modo que la masa replica con bastante precision la ocurrencia de estos estadios en el ciclo anual. T assimilis presenta
una prolongacion invernal del pico de masa maxima quizas debido a la disponibilidad de algtn recurso alimentario. Los minimos de agosto

y julio en C. occidentalis y M. occidentalis, respectivamente, estan causados por la emergencia de los volantones (masa adultos = 25,84 gy
38,31 g, respectivamente). Entre las especies migratorias la masa minima se alcanza en invierno.
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Figura 23. (Cont.)

llo de la placa incubadora guarda una relacion mas
compleja, coincidiendo con los resultados de Blem &
Blem (2006): la masa aumenta durante la puesta y la
incubacion y disminuye en las fases posteriores (fig.
24). En los machos adultos, la grasa y la intensidad de
la muda siguen el mismo patrén, pero el desarrollo de

la protuberancia cloacal y la franja horaria no parecen
provocar un incremento en la masa, en concordancia
con Ricklefs & Hussell (1984). En conjunto, los machos
varian muy poco de masa durante el periodo repro-
ductivo Merkle & Barclay (1996), pero las hembras lo
hacen drasticamente (Cichon, 2001).
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Tabla 20. Resultados de un GLM del efecto de la franja horaria, la grasa, la muda y el desarrollo de las estructuras sexuales externas sobre la
masa de las hembras (a) y los machos (b) de M. miniatus. La variabilidad explicada por el modelo para las hembras es R?= 0,71 (p < 0,001)

y por el modelo para los machos es R?= 0,04 (p = 0,385). Se han tomado 33 machos capturados entre los meses de marzo a octubre de los
anos 2005 y 2007 y 35 hembras entre los meses de febrero a septiembre de los mismos afios.

Franja horaria: 1 = primeras dos horas del dia; 2 = 3* y 4* hora del dia; 3 = 5% a 8° hora del dia; 4 = resto del dia.

Intensidad de la muda: O = muda no activa; 1 = menos de 10 plumas del cuerpo en muda activa; 2 = menos de 1/3 de las plumas del cuerpo
en muda activa; 3 = mas de 1/3 de las plumas del cuerpo en muda activa, y 4 = muda activa de primarias.

La puntuacién de la grasa sigue la propuesta por Kaiser (1993). La puntuacién de las estructuras sexuales externas sigue a Ralph et al. (1993):
0 = ausencia; 1 = comienzo vascularizacién (Pl) / inicio de la protrusion (PC); 2 = inicio del edema (PI) / desarrollo intermedio (PC);

3 = vascularizacién maxima (Pl) / desarrollo maximo (PC); 4 = regresion de PI.

a
Efecto Fisis P Valores
Franja horaria 6,50 0,004 1a4
Grasa 3,32 0,043 O0a3
Placa incubadora 4,08 0,005 Oa4d
Intensidad de la muda 6,03 0,016 Oa4d

Sin duda, una muestra mas amplia, bien distribui-
da entre todos los meses del afio, permitiria recoger
mejor la variabilidad intraanual representada en la
figura 25. El resto de la variabilidad no atribuible a
efectos estocasticos probablemente es debida al ta-
mafo, pero este no se ha incluido en el modelo por
falta de muestra.

b
Efecto Firo P Valores
Franja horaria 0,17 0,912 1a3
Grasa 0,24 0,787 O0a2
Protuberancia cloacal 0,77 0,525 O0a3
Intensidad de la muda 4,15 0,030 Oy4

Efectos circadianos

La hipétesis de la masa éptima (Lima, 1986) predice
que las aves ajustan su masa en el tiempo para mante-
ner un balance entre las funciones que se ven afectadas
por ella como el vuelo y la regulacion de la tempera-
tura. Por ejemplo, las reservas subcutaneas aumentan

10,5

10

9,5

Masa (g)
o
/ /

8,5
Figura 24. Variacién de la masa con el desarrollo de J
la placa incubadora en M. miniatus (ver capitulo 10). 8
Se observa un aumento de la masa en las fases de
puesta e incubacién. A partir de esta Ultima
comienza a disminuir (los codigos empleados se 7.5
explican en la tabla 20). Se muestran las medias 0 1 . 2 3 4
y los intervalos de confianza del 95%. Placa incubadora
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Figura 25. Variacién de la masa con la intensidad
de muda en las hembras de M. miniatus (los cédigos 7
empleados se explican en la tabla 20). Se muestran
las medias y los intervalos de confianza del 95%.
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Intensidad de muda




70 Paseriformes del Occidente de México
M. miniatus (n = 773) 0. tolmiei (n = 395)
9 11,7
—=i== Mafhana === Mafana
8,7 — — 11,2 ST —
Mediodia Mediodia
84| . | 10,7 - |
81[ - 10,2 -
7.8 | | 9,7 -
75 = 92| .
7'2 T T T T T T T T T T T 8'7 T T T T T T T T T
E FMAMIJJ A S OND S O N D E F M A M J
D. baritula (n = 727) M. lincolnii (n = 173)
8,6 19
@— Mafana == Manana
8,4 -
Mediodia 18 | Mediodia —
8,2 -
s | | 17 | .
A .
7.8 - ' \'/o' ] 16 ./l\/ o~ |
7,6 -
/._ 15 | —
74 -
7'2 I I T T I I T I I T T 14 ) I I I I T I
E FMAMIJ J A S OND (o] N D E F M A M

Figura 26. Variacién mensual de la masa de cuatro especies pertenecientes a dos familias presentes en el drea de estudio (masa promedio en
gramos de todos los individuos). Los dos parulidos presentan el mismo patrén. A la izquierda residentes, a la derecha invernantes.

tanto mas cuanto menos predecible es la obtencion
de recursos y el riesgo de depredacion (McNamara &
Houston, 1990). Las aves transelntes o los inmaduros
que llegan por primera vez a los cuarteles de invierno
se encuentran en esta circunstancia y muestran incre-
mentos de masa mayores que las aves residentes o mas
experimentadas y, por tanto, se enfrentan a riesgos de
depredacion mayores (Broggi & Brotons, 2001).

Entre las especies residentes estudiadas se puede
observar un aumento de la masa entre las dos primeras
horas de la mafana y el tercer intervalo de dos horas del
dia (test de valores apareados de Wilcoxon: Z = 5,27,
p < 0,001; n = 128; realizado con las medias mensua-
les obtenidas para H. leucophrys, M. occidentalis, C.
occidentalis, T. assimilis, M. caerulescens, M. miniatus,
B. belli, P erythrocephala, D. baritula, A. pileatus y A.
virenticeps). Se observa el mismo patrén para las especies
invernantes (fig. 26; Calder & Contreras-Martinez, 1995).
El incremento de masa entre la manana y el mediodia en
invierno (periodo diciembre-marzo) y en el resto del afio
no presenta diferencias significativas.

Efecto del sexo y la reproducciéon

El aumento de masa en las hembras durante la repro-
duccion se debe al desarrollo de ovarios y oviductos,
mientras que la pérdida de masa se debe a su atrofia
(Ricklefs & Hussell, 1984).

Los cambios en la masa de las hembras durante
la reproduccion constituyen una adaptacién impuesta
por las exigencias del vuelo durante la fase de crian-
za de los pollos y volantones y no una consecuen-
cia de ellas (Hillstrom, 1995). En especies pequefias
el incremento de masa que suponen la gravidez y la
incubaciéon determina un aumento proporcional de la
carga alar y, en consecuencia, una disminucién de las
capacidades de vuelo y un mayor riesgo de depre-
dacion. Este hecho probablemente, determina una
conducta mas discreta y un balance entre la dura-
cién de este periodo y la viabilidad del embrién, de
modo que aquellas hembras que reducen la duracion
del periodo de gravidez e incubacion deberian tener
mayor supervivencia pero a costa de un menor éxito
reproductivo, sea en forma de menos huevos, menos
volantones o mayor riesgo de malformaciones en es-
tos (Nilsson & Persson, 2004).

Merkle & Barclay (1996) mostraron que el patron
logaritmico de pérdida de masa tras la incubacion se
mantiene incluso cuando las hembras disponen de
alimento extra. Esta pérdida de masa repercute, por
tanto, en el éxito reproductivo (Norberg, 1981).

El efecto del sexo sobre la masa se manifiesta como
un desfase en el ciclo anual de variacion de esta Ultima,
de modo que el maximo alcanzado por las hembras
durante el pico de la reproduccién puede coincidir con
un minimo en los machos (fig. 27).
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Figura 27. Variacién mensual de la masa de dos especies residentes desglosada por sexo (masa promedio en gramos de todos los individuos).
En M. miniatus se observa que el maximo en las hembras coincide con el minimo en los machos.

La masa de las hembras de especies monocroma-
ticas s6lo se conoce en el momento del ciclo anual en
que son mas pesadas, durante la cria, por lo que crea
una sobreestimacion de su tamafio cuando se utiliza
como predictor del mismo. El incremento de masa de-
bido al efecto de la reproducciéon guarda una relacion
negativa con el tamafio y mientras que en T. assimilis
y M. caerulescens no alcanza el 10%, llega a superar
el 15% en especies como D. baritula, B. belli y H.
leucophrys.

Efecto de la migracion

Los paseriformes acumulan grasa al iniciar la migra-
cion (Berthold, 2001) aunque la forma en que lo ha-
cen depende tanto de su estrategia (Klaassen & Als-
trém, 1996) como del punto del viaje migratorio en
que se encuentren (Erni et al., 2002). Algunas de las
especies migratorias nedrticas que invernan en el area
de estudio o la atraviesan muestran un incremento de
masa muy pronunciado previo a su partida del area de
estudio como, por ejemplo, C. ustulatus, W. pusilla'y
O. tolmiei (figs. 23, 28). Sin embargo, no todas ellas
presentan este patréon; por ejemplo, P. caerulea, V.
ruficapilla y P versicolor disminuyen de masa antes de
abandonar el area de estudio (figs. 23, 28).

La evolucion de primeras capturas de V. ruficapilla
en Las Joyas entre 1991 y 2004 indica que es una es-
pecie muy abundante entre diciembre y marzo (fig. 29).
No obstante, su tasa de recaptura media anual en el

periodo enero-marzo es mucho menor que la de W.
pusilla, una especie que es abundante en Las Joyas a lo
largo de todo el invierno (tabla 21).

La baja tasa de recaptura de V. ruficapilla sugiere
gue la mayoria de individuos que llegan a Las Joyas no
permanecen en la zona durante un periodo largo sino
que la atraviesan en su viaje de regreso hacia el norte.
Por otro lado, las correlaciones globales entre el nume-
ro de primeras capturas y el de individuos recapturados
de V. ruficapilla y de W. pusilla son muy semejantes
(tabla 21) y sugieren una capturabilidad equiparable;
no obstante, la misma correlacién para el periodo ene-
ro—-marzo es radicalmente distinta (tabla 21): mientras
gue sélo desciende un 13,4% en V. ruficapilla (es decir,
se mantiene casi constante la capturabilidad debido al
flujo de nuevos efectivos) en W. pusilla deja de depen-
der del nimero de individuos presente, lo que apoya
la interpretacion de que V. ruficapilla es un transedn-
te en la zona tal y como ya describié Santana (2000).
Ademads, tampoco la utiliza como escala previa a un
vuelo de larga distancia porque apenas acumula grasa
(Yohannes et al., 2009; fig. 29).

Efecto de la muda

Tedricamente, la muda puede determinar un aumen-
to de la masa corporal debido a que el aumento del
anabolismo proteico incrementa los requerimientos
energéticos y nutricionales (Murphy & King, 1992).
Sin embargo, la estrategia de muda (mas lenta en

Tabla 21. Promedio y rango de la tasa de recaptura de W. pusilla'y V. ruficapilla (nimero de primeras capturas). En las columnas de la derecha
se muestra la correlacion entre el nimero de primeras capturas y el de individuos recapturados para el periodo enero-marzo y la correlacion
entre el nUmero de primeras capturas global y el de individuos recapturados. Sélo se han incluido los afos en que el numero de primeras
capturas ha sido igual o mayor a 25. La tasa de recaptura se ha calculado como el promedio de individuos recapturados respecto al de pri-
meras capturas en el periodo enero-marzo de cada ano, luego se han promediado las tasas calculadas para los afos en los que ha habido 25

primeras capturas o mas.

Tasa de recaptura %(rango)
3,92 (0,00-9,64)
29,76 (6,67-53,85)

V. ruficapilla (n = 917)
W. pusilla (n = 245)

R? enero-marzo R? global
0,547 0,632
0,008 0,676
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Figura 28. Variacién mensual de la masa de cuatro especies migratorias (masa promedio en gramos de todos los individuos). El aumento de
masa de V. flavoviridis en septiembre podria estar parcialmente explicado por la muda.
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Figura 29. Derecha: nimero de primeras capturas mensual en Las Joyas en el periodo 1991-2004. Izquierda: puntuacion de las reservas de

grasa (rango 0-3, segun Ralph et al., 1993) y linea de tendencia.

especies residentes o mas rapida en especies migra-
torias; Jenni & Winkler, 1994) puede modular este
proceso, especialmente en el caso de la muda com-
pleta, una de cuyas consecuencias es una pérdida de
funcionalidad en el vuelo debido a las brechas en la

superficie alar que produce (Bensch & Grahn, 1993).
Las especies migratorias suelen tener un margen de
tiempo mucho mas ajustado para llevar a cabo los dis-
tintos episodios que componen su ciclo anual y la ne-
cesidad de acelerar la muda fuerza una aceleracion de
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la tasa metabolica (Wikelski et al., 2003) y de todos
los procesos y requerimientos asociados a ella, como
la ingestion de alimento y la retencion de liquidos.
Este efecto esta I6gicamente asociado a un aumento
del riesgo de depredacion (Carrascal & Polo, 1999) y
a la percepcion que de ella tiene el individuo (Gentle
& Gosler, 2001). Bajo estas premisas, la reduccién de
la superficie alar durante la muda completa tendria
como efecto concomitante una reduccién de la masa
para compensar el aumento de la carga alar y la in-
evitable pérdida de maniobrabilidad y agilidad (Witter
& Cuthill, 1993). Sin embargo, los resultados de di-
ferentes estudios son contradictorios (Van der Veen
& Lindstrom, 2000, Senar et al., 2002), incluso de
los realizados por los mismos investigadores sobre la
misma especie (Lind & Jakobsson, 2001; Lind et al.,
2004), lo que sugiere que este es un efecto comple-
jo que puede variar con la metodologia de estudio y
otros factores especificos o subespecificos, por ejem-
plo, con el estatus migratorio (por ejemplo, especies
residentes respeto a migratorias) y el clima.

Las graficas de fenologia de muda de las especies
estudiadas muestran maximos de masa coincidiendo
con los periodos de muda (fig. 23, ver fichas), respal-
dando asi los resultados en apoyo de un aumento de
masa con la muda. Asimismo, los modelos obtenidos
para M. miniatus muestran un efecto positivo de la
muda sobre la masa aunque mas intenso en hembras
gue en machos (tabla 20; figs. 27, 30); sin embargo,
no se ha podido corregir por el tamafio del individuo
debido a la insuficiencia de datos.

La evaluacion del efecto de la progresion de la
muda sobre la masa se ha realizado mediante la com-
paracion intraindividual en 43 individuos de 20 es-
pecies diferentes dentro de la misma temporada de

muda (y afio). Los resultados indican que las diferen-
cias en la intensidad de muda son significativas (t de
Student para datos apareados: t,,= 5,07; p < 0,001;
fig. 31). Idealmente este analisis deberia ser corregido
por el efecto de la franja horaria pero requeriria una
muestra mayor de la disponible. Otros factores que
podrian afectar potencialmente el resultado de este
analisis son el sexo, la edad y el episodio concreto del
ciclo de muda, aunque probablemente su influencia
no es importante.

El incremento de la masa esta, ademas, relacionado
positivamente con la progresion de la muda (fig. 32).
Solo siete casos muestran un incremento negativo de
la masa: tres de ellos son, cuando menos parcialmente,
atribuibles a un cambio de la franja horaria (de medio-
dia a manana) y los restantes no estan asociados a un
incremento de la intensidad de la muda.

Ademas, las diferencias obtenidas son debidas
fundamentalmente a la muda de primarias (t,;= 5,01;
p < 0,001). La muda corporal no muestra diferencias
significativas tras aplicar una correccién de Bonferroni
(t,,=2,13; p = 0,046). Una intensidad de muda = 1
no da lugar a incrementos de masa en promedio.

Los requerimientos fisiologicos de la muda deter-
minan probablemente un aumento de masa cuando
comienzan a ser elevados y estos ya comienzan a tener
importancia para intensidades de muda que implican
menos de un tercio de las plumas del cuerpo. En este
sentido, el aumento de la carga alar producido por bre-
chas en la superficie del ala (Senar et al., 2002) sugiere
gue la muda de primarias determina inevitablemente
un aumento del riesgo de depredacion y que la cues-
tion primordial para el individuo es hasta qué punto
puede controlar el aumento de masa para minimizar
este efecto.
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Figura 31. Variacién intraindividual de la masa con
la intensidad de la muda dentro de la misma
temporada de muda en los afios 2005 y 2007 16
(n =43, 20 especies). No se ha corregido el efecto
de la franja horaria.
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Morfometria alar y caudal

En este apartado se presentan los resultados de los di-
versos descriptores morfométricos del ala y la cola que
se han empleado para las 76 especies estudiadas y se
testa su variacion con algunos de los principales facto-
res que actlian sobre los mismos; para ello sélo se han
tomado los datos de 2005. La longitud de la décima
primaria y la distancia entre la p10 y la punta de las
coberteras primarias se trata de forma indirecta en el
subapartado “Numero de rémiges y otros tractos ala-
res”. La longitud de la p8'y la cuerda no son tratados en
un subapartado propio y los resultados y comentarios
relacionados se incluyen en “Consideraciones sobre los
analisis”. En “Recoleccion de datos y variables registra-
das” se exponen las referencias donde se definen los
estandares empleados para cada una de estas medidas.

Este apartado esta dividido en un subapartado don-
de se trata el ala y otro donde se trata la cola. Cada
subapartado se ha organizado en dos secciones: en la
primera se trata un aspecto muy poco estudiado como
es el nimero de plumas que constituyen los distintos
tractos, y en la segunda se aborda un tema estudiado
por extenso aungue se presentan algunos aspectos que
han recibido insuficiente atencién como las emargina-
ciones, la proyecciéon primaria y la relacion entre la lon-
gitud de las coberteras infracaudales y la longitud de la
cola.

La tabla 32 muestra las categorias de habitat y esta-
tus migratorio que se han utilizado en los distintos ana-
lisis de este capitulo y sintetiza los valores que toman
los diferentes indices estudiados para cada una de las
especies.

Ala

El ala de las aves es una estructura resultado de com-
plejas adaptaciones determinadas por presiones selec-
tivas tales como el estatus migratorio (Monkkénen,
1995), el hébitat donde viven (Keast, 1996), la edad
(Alatalo et al., 1984), el sexo (Selander, 1966), etc. El
equilibrio entre estas presiones, por ejemplo, permite
predecir mayores diferencias entre la longitud del ala
para las especies residentes, en las que el estatus mi-
gratorio no ejerce una presion selectiva hacia alas mas
largas y puntiagudas.

Numero de rémiges y otros tractos alares

El nimero de rémiges en las paseriformes es constante
y asciende a 19:10 primarias, seis secundarias y tres
terciarias. No obstante, el nimero de primarias suele
reducirse a nueve, en cuyo caso la primaria distal es
vestigial y queda oculta bajo la novena cobertera pri-
maria (Stegmann, 1962). Por esta razén resulta mas
correcto hablar de paseriformes con nueve o 10 prima-
rias visibles (Hall, 2005).

El nimero de primarias visibles suele ser una apomor-
fia a nivel de familia. No obstante, un cierto nimero de
familias consta de algun género compuesto tanto por
especies de nueve como por especies de 10 primarias
visibles. Un caso es el del género Vireo, que constituye
una excepcion dentro de la familia de 10 primarias visi-
bles Vireonidae (tabla 22). Vireo consta mayoritariamente
de especies con 10 primarias visibles pero posee especies

Tabla 22. Numero de primarias visibles en cada una de las 14 familias tratadas.

Familia Primarias
Dendrocolaptidae 10
Tyrannidae 10
P aglaie (Incertae sedis) 10
Vireonidae 9610
Troglodytidae 10
Silviidae 10
Turdidae 10

Familia Primarias
Mimidae 10
Parulidae 9
Thraupidae 9
Emberizidae 9
Cardinalidae 9
Icteridae 9
Fringillidae 9
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con solo nueve como Vireo olivaceus'y V. flavoviridis, am-
bas migratorias de largo recorrido. El resto de especies
migratorias de largo recorrido del género presentan diez
primarias visibles aunque muestran tendencia a acortar
y estrechar la décima. Esta tendencia no sélo se asocia
a una reduccién de la primaria distal (Kokshaysky, 1973;
Gaston, 1974) sino también a un progresivo aguzamien-
to de la forma de la punta del ala (Mullvihill & Chandler,
1991; tabla 23), como muestra la elevada correlacién en-
tre estos dos parametros (r?= 0,97). El equilibrio entre los
diversos factores ecolégicos y evolutivos que moldean la
forma alar determina el niUmero final de primarias visibles
(Winkler & Leisler, 1992; Hall, 2005).

Tabla 23. Longitud relativa de la p10, estatus migratorio (EM) e
indice de la forma de la punta del ala de Hotynski (I,) en las especies
del género Vireo capturadas en el area de estudio. El tamafo de
muestra aparece junto a la especie (npm, n,,)- Hay que destacar, por
un lado, la discordancia entre el estatus migratorio y la morfometria
de V. plumbeus y, por otro, el ajuste al patrén esperado de V. nelsoni
y V. atricapilla, dos especies muy cercanas filogenéticamente (Murray
et al., 1994). R = residente; M = migratoria.

Especie EM p10/ala 1,
V. brevipennis (11, 7) R 37,20 0,456
V. nelsoni (13, 11) R 35,57 0,353
V. hypochryseus (25, 8) R 33,94 0,319
V. huttoni (3, 3) R 29,32 0,312
V. belli (20, 3) M 30,47 0,304
V. atricapilla (3, 3) M 28,04 0,227
V. gilvus (7, 3) M 22,34 -0,042
V. plumbeus (1, 1) R 19,61 -0,216
V. flavoviridis (0, 13) M - -0,779

El nimero de coberteras primarias sigue un pa-
trén semejante al de las primarias y varia entre nue-
ve y 10, aunque en este Ultimo caso casi siempre
esta reducida y puede ser o no visible. Las especies
con 10 primarias visibles pueden mostrar 10 cober-
teras primarias visibles como las familias Tyrannidae
y Troglodytidae o nueve, como en el resto de fami-
lias tratadas. Hall (2005) encontré que el estado mas
frecuente entre los Oscines es el de poseer nueve
coberteras primarias. Entre las especies de la familia
Troglodytidae la décima cobertera primaria puede
ser visible o no incluso entre individuos dentro de
una misma especie, pero en cualquier caso no suele
emerger mas de 2 mm.

La cobertera carpal es una sola pluma y esta pre-
sente en todas las especies estudiadas.

El nimero de grandes coberteras asimismo varia
entre nueve y 10, pero la proximal tiende a ser de
menor tamafo y parece ser transicional entre este
tracto y el de las escapulares tanto por su morfologia
como por mudarse frecuentemente aparte del resto
de plumas del tracto. Probablemente el numero de
grandes coberteras depende del tamafo del ala (e
indirectamente del tamafo del ave) ya que se ha ob-
servado que entre especies de tamafo semejante las

de ala corta, como D. baritula o V. jacarina, poseen
nueve grandes coberteras y las de ala larga, como V.
ruficapilla, 10. Este caracter no sélo varia entre indi-
viduos dentro de una misma especie sino que puede
variar dentro de un mismo individuo: un T. sinaloa
capturado el 24 de octubre de 2005 mostraba nue-
ve grandes coberteras en el ala derecha y 10 en la
izquierda.

El dlula estd compuesta por tres plumas, mostran-
do la proximal o pequefa caracteristicas de coberte-
ra ya que tiene una morfologia semejante a la de
las coberteras marginales y frecuentemente se muda
junto con ellas en la muda posjuvenil (ver “Muda”).

Morfometria alar

Longitud del ala
Las plumas estan sometidas a la abrasién producida
por el rozamiento y la fotooxidacion (Test, 1940; Berg-
man, 1982) pero también por los parasitos (Loye &
Zuk, 1991; Burtt & Ichida, 1999). La abrasion en las
zonas mas expuestas de la pluma lima su contorno y
causa una pérdida de funcionalidad con el paso de los
meses que constituye una de las razones por las que
se produce la renovacion ciclica del plumaje (Jenni &
Winkler, 1994) y de la prevalencia de las melaninas
(Butler & Johnson, 2004, Bush et al., 2006), especial-
mente en la punta de las primarias (Bergman, 1982).
Por ejemplo, la abrasién causa un progresivo acorta-
miento de las primarias que en algunas especies puede
traducirse en variaciones importantes en su longitud
entre el inicio y el final del ciclo de muda (Burtt, 1979;
Barrowclough & Sibley, 1980). El efecto de la abrasion
varfa con el habitat (mayor cuanto mas cerrado debido
al mayor rozamiento), la exposicién al sol (mayor cuan-
to mayor sea esta; Horie, 1990), el tiempo transcurrido
desde la muda (mayor cuanto mas tiempo; Figuerola
& Senar, 2005), la especie (mayor cuanto mas laxa sea
su textura), la pigmentacion (mayor en plumas no pig-
mentadas; Bonser, 1995) y la edad (mayor en plumas
juveniles que posjuveniles, Merild & Hemborg, 2000).
Respecto a este Ultimo efecto, Alonso & Arizaga (2006)
encontraron que el ala de Serinus citrinella se acorta un
0,6% entre otofio y primavera y que existe una inte-
raccion entre la edad y la estacion que sugiere que el
desgaste varia entre adultos e inmaduros.

El efecto de la abrasién no se ha corregido en los
analisis cuyos resultados se presentan a continuacion.

Efecto del estatus migratorio

Las especies muestran adaptaciones para optimizar la
eficiencia de los vuelos prolongados o de largo recorri-
do. Su coste se reduce aumentando la aspect ratio de
las alas (envergadura?/superficie) y, por tanto, aumen-
tando su convexidad (las alas mas concavas, como las
de Charadriidae y Scolopacidae, tienen menor superfi-
cie) y/o, sobre todo, su longitud (Videler, 2005).
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Figura 33. Diferencias en la longitud del ala segtn el 3|
estatus migratorio en 27 de las especies estudiadas.
Los residuos corresponden a una regresion lineal del -3,5
ala sobre la masa: cuanto menor es el residuo mayor
es la longitud del ala para una misma masa. Medias -4
e intervalos de confianza del 95% (barras).

Residentes Migratorias

Tabla 24. Resultados del modelo del efecto del estatus migratorio

(= estatus), el habitat, el sexo y la edad sobre la longitud del ala. Se ha
empleado como variable dependiente los residuos de una regresion
lineal del ala sobre la masa. Modelo GLMMIX con la especie como factor
aleatorio. La variabilidad explicada por el modelo es R*= 0,21 (p < 0,01).

El andlisis del efecto del estatus migratorio sobre la
longitud del ala de las especies estudiadas indica que esta
es mas larga en las migratorias que en las residentes, in-
cluso después de ajustar para el tamafio mediante el em-
pleo de los residuos de una regresion lineal del ala sobre
la masa (r?=0,81), y controlar la edad, el sexo y el habitat
(fig. 33; tabla 24). No obstante, la longitud no esta rela-
cionada con la distancia recorrida (Monkkonen, 1995).

Efecto de la edad

El ala de los adultos es mas larga que la de los juveni-
les, por lo menos en todos los paseriformes estudiados
(Francis & Wood, 1989; Jenni & Winkler, 1994). Dos
hipétesis podrian explicar este patrén: la limitacion del
alimento durante el crecimiento del plumaje (Slags-
vold, 1982; Wysocki & Kiriaka, 2007) y el incremento
de la maniobrabilidad y rapidez en el despegue (Ala-
talo et al., 1984); sin embargo, una mayor mortalidad
de inmaduros de ala corta podria ser un efecto subya-
cente que ampliaria las diferencias entre edades a nivel
poblacional (Figuerola & Gutiérrez, 2000).

o Media
[] Media = de
" Media = 1C 95%

Efecto Fissa P
Estatus 37,48 < 0,001
Hébitat 60,49 < 0,001
Edad 0,73 < 0,001
Sexo 19,37 0,393
Estatus *habitat 1,25 < 0,001
Estatus*edad 1,91 0,264
Hébitat*edad 0,26 0,167
Estatus*sexo 3,30 0,611
Hébitat*sexo 0,56 0,069
Edad*sexo 2,67 0,455
Estatus*habitat*edad 0,35 0,103
Estatus*habitat*sexo 2,04 0,554
Estatus*edad*sexo 2,64 0,154
Hébitat*edad*sexo 0,04 0,104
Estatus*habitat*edad*sexo 0,02 0,837
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Figura 34. Diferencias entre clases de edad en la § 64
longitud del ala en 18 especies (n = 29 individuos),
todas ellas estudiadas aqui excepto dos especies de
colibries (Lampornis amethystinus e Hylocharis leucotis). 62
Para 24 de ellos se ha encontrado un aumento en
la longitud del ala, para dos no se ha observado
incremento y para tres colibries se ha registrado una 60
reduccion.

Adultos

Inmaduros
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El analisis de 29 individuos anillados como inma-
duros y recapturados como adultos corrobora el in-
cremento de la longitud del ala (t de Student para
muestras dependientes: t,; = 4,53; p < 0,001; fig. 34).
Las diferencias han variado entre el -3,7% y el 9,9%.
Aparentemente este incremento es mayor en las es-
pecies residentes del género Catharus. Curiosamente,
tres de los cinco individuos pertenecientes a dos espe-
cies de colibries incluidos en el andlisis mostraban el
patrén inverso y uno mostraba un incremento nulo;
no obstante, las diferencias registradas son inferiores a
su error de medida asociado (5,9% y 11,7%, respec-
tivamente, para Lampornis amethystinus e Hylocharis
leucotis; n = 14, 18), por lo que las diferencias obser-
vadas podrian deberse a un error causado por la baja
repetibilidad de la medida en estas especies y no a un
efecto real.

El efecto de la edad para la longitud del ala, como
se vera a continuacion, es consistente con el que tie-
ne sobre la forma de la punta del ala y las emargina-
ciones.

Efecto del sexo
En la mayoria de paseriformes los machos son mayores
que las hembras (Selander, 1972), aunque se conoce al-
gun caso de dimorfismo inverso (Swaddle et al., 2000).
El analisis del efecto del sexo sobre la longitud del
ala de las especies estudiadas indica que esta es mas
larga en los machos que en las hembras, incluso des-
pués de ajustar para el tamafo mediante el empleo
de los residuos de una regresion lineal del ala sobre la
masa (r? = 0,81) y controlar la edad, el estatus migra-
torio y el habitat (fig. 35; tabla 24). Estas diferencias
son principalmente atribuibles al grupo de especies re-
sidentes (test de Bonferroni, p < 0,001) probablemente
porque las hembras gravidas poseen residuos mayores
a causa del aumento de masa (10 de las 18 especies
residentes analizadas son monocromaticas y solo han
podido sexarse durante el periodo de cria). Aunque la
interaccién entre el sexo y la edad no es significativa, el
analisis post hoc revela que existen diferencias signifi-
cativas entre machos y hembras adultos (test de Tuckey,
p < 0,001).
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Figura 35. Variacién de la longitud del ala con el
5 sexo y el estatus migratorio para 27 de las especies
estudiadas. Los residuos corresponden a una
6 regresion lineal del ala sobre la masa: cuanto menor
Machos Hembras es el residuo mayor es la longitud del ala. Medias e
intervalos de confianza del 95% (barras).
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Efecto del habitat

Las especies que habitan espacios muy tupidos, como
por ejemplo un sotobosque denso, minimizan la lon-
gitud de sus alas para aumentar la maniobrabilidad y
reducir el rozamiento con estructuras del medio (Keast,
1996). El andlisis del efecto del habitat sobre la longitud
del ala de las especies estudiadas indica que esta es mas
larga entre las que habitan espacios abiertos, incluso
después de ajustar para el tamafo y controlar la edad,
el sexo y el estatus migratorio (fig. 36; tabla 24); este
efecto es méas acusado entre las especies residentes.

La longitud del ala en relacién al habitat podria tam-
bién ser resultado de interacciones sociales intraespecifi-
cas. Por ejemplo, en el drea de estudio se ha detectado
que los machos adultos de W. pusilla tienen alas mas
largas en habitats boscosos que los machos en matorral,
aparentemente producto de la exclusion de los machos
mas pequenos, las hembras y los inmaduros (Santana,
2000).

La caracterizacion del habitat se ha realizado a par-
tir de una valoracion cualitativa del espacio que pue-
de recorrer un ave sin tener que sortear obstaculos:
cerrado < 2 m (habitualmente < 1 m), abierto > 2 m
(habitualmente > 5 m). Ver tabla 32.

Emarginaciones

Las emarginaciones son constricciones en la seccion
distal del vexilo externo de las primarias que for-
man hendiduras en la superficie alar cuando esta
esta abierta durante el vuelo. Todas las paseriformes
muestran emarginaciones, aunque frecuentemente
son someras y sélo forman hendiduras en forma de
V, las menos eficientes en la formacién de un flujo
laminar en el apice del ala, segun Savile (1957). Es-
tas hendiduras, que permiten aumentar la fuerza de
empuje durante el vuelo y ralentizar la caida (Savile,
1957), constituyen una solucion aerodinamica en el
caso de las paseriformes residentes, que poseen alas

cortas con un bajo perfil aerodindmico o aspect ra-
tio (como se ha visto en el subapartado anterior, son
mas redondeadas que las de las especies migratorias
pertenecientes a la misma familia), lo que les propor-
ciona una alta maniobrabilidad pero a la vez les obli-
ga a mantener una frecuencia y un angulo de batida
elevados (Kokshaysky, 1973).

Segun Alatalo et al. (1984), una mayor vulnerabi-
lidad ante los depredadores debida a la inexperiencia
habria determinado por seleccion natural que los in-
maduros tengan alas mas cortas y redondas que los
adultos porque estos caracteres proporcionan una
mayor ventaja a la hora de despegar y evitar a los de-
predadores. Cabria esperar, por lo tanto, que cualquier
caracter que pudiera incrementar la maniobrabilidad
fuera favorecido por la seleccion natural, como, por
ejemplo, un mayor nuimero de emarginaciones. La
comparacién del numero promedio de primarias emar-
ginadas entre adultos e inmaduros en las seis especies
de la familia Emberizidae estudiadas que no renuevan
las primarias tras la muda posjuvenil (M. lincolnii, D.
baritula, A. pileatus, A. virenticeps, A. rufivirgatus y P
ocal; tabla 25) revela que el nimero de primarias emar-
ginadas es significativamente superior en los inmadu-
ros (GLM con la especie y la edad como factores mas su
interaccion; el efecto edad es significativo F, ,,=9,761;
p = 0,002; fig. 37) . Para el mismo grupo de especies
no se observan diferencias significativas en el nimero
de emarginaciones entre hembras y machos adultos
por lo que no parece que las diferencias entre edades
puedan ser un artefacto causado por diferencias entre
sexos (ANOVA; p > 0,9). Sin embargo, este patrén no
se observa en las especies migratorias de larga distan-
cia ni en otras familias, como la de los Parulidae, en la
que este caracter es muy constante, lo que sugiere que
existe un equilibrio entre la seleccion de caracteres del
ala juvenil que optimizan el vuelo sostenido (es decir,
para la migracion) y la de los que mejoran la manio-
brabilidad.
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Figura 37. Numero de emarginaciones en los adultos

y en los inmaduros para seis especies estudiadas de 36
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las que se dispone de datos en ambas clases de edad
(ver tabla 25).
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Tabla 25. NUmero de emarginaciones promedio en los adultos y en los
inmaduros para las seis especies estudiadas de la familia Emberizidae
que realizan una muda posjuvenil parcial.

Especie (n, ., n_) Inmaduros Adultos
A. virenticeps (11, 17) 4,36 4,12
A. rufivirgatus (2, 7) 4,56 3,64
A. pileatus (8, 21) 4,21 3,88
D. baritula (6, 13) 4,28 3,82
M. lincolnii (2, 14) 3,64 3,73
P ocai (5, 9) 5,31 4,38

Forma alar

La geometria del ala estd moldeada por la interaccién
de factores ecologicos (Norberg, 1981) y aerodina-
micos (Pennycuick, 1989), aunque también pueden
intervenir otros menos evidentes como, por ejemplo,
factores sociales (Hedenstron & Mgiller, 1992). Las di-
versas influencias pueden entrar en conflicto entre si,
de manera que la forma definitiva del ala refleja un
compromiso entre ellas.

Debido a la complejidad de la geometria alar, su
estudio se ha enfocado a partir de la cuantificacién de
algunos de sus principales elementos estructurales. En
relacion con los factores mencionados, han recibido
especial atencion la forma de la punta y la superficie
alares.

La forma de la punta del ala se ha empleado para
estudiar cdmo varian las fuerzas selectivas con la edad
(Alatalo et al., 1984; Green et al., 2009) y con el habi-
tat (Leisler & Winkler, 1985) y, en particular, para estu-
diar la interrelacién entre migracion y morfologia alar
(Monkkonen, 1995; Bowlin, 2007; Bowlin & Wikelski,
2008). Swaddle & Lockwood (2003) encontraron en
Sturnus vulgaris que la forma de la punta del ala no
esta relacionada con la velocidad del vuelo batido ni
con la habilidad de evitar obstaculos pero sf lo estd con
la capacidad de lograr un mayor angulo de despegue
y, por tanto, evitar con mas opciones el ataque de un
depredador.

La forma de la punta del ala se ha cuantificado me-
diante numerosos indices (una revisién aparece en Loc-
kwood et al., 1998). Aqui se emplean el de Hotynski
(1965) y el derivado del analisis de componentes co-
rregido para el tamafo de Lockwood et al. (1998). Los
valores promedio obtenidos para cada especie se pre-
sentan en la tabla 32. Ambos indices (de ahora en ade-
lante |, y C,, respectivamente) estan altamente corre-
lacionados entre si (r? = 0.79 en este trabajo; r’= 0,76
en Lockwood et al., 1998).

La carga alar (masa/superficie alar) se ha utiliza-
do para estudiar el efecto de la acumulacién de grasa
durante la migracion (Mueller et al., 2004), para con-
trastar la capacidad de escapar de los depredadores
(Burns & Ydenberg, 2002; Senar et al., 2002) y para
estudiar su relacion con la estrategia de muda (Pyle,

2005). Aqui se ha estimado a partir del coeficiente
masa/ala = M/A. La correlacién entre |,y C, y el co-
ciente M/A es baja (> = 0,32 y 0,20, respectivamente).
Los valores promedio obtenidos para cada especie se
presentan en la tabla 32. Cuanto mayor es esta mas
rapido ha de volar un pajaro para mantenerse en el aire
aunque su influencia sobre el coste del vuelo es débil
(Rayner, 1988).

A continuacién se comentan los efectos que tienen
el estatus migratorio, la edad, el sexo y el habitat sobre
la geometria alar de las especies estudiadas a través de
M/A, 1, y, cuando ha sido posible, de C, (ver tabla 32).
No se ha corregido en ningun caso por el tamafio del
individuo, por lo que en andlisis en los que el tamafio
de muestra es reducido puede haber dado lugar a ses-
gos. Tampoco se ha corregido por la distancia recorrida
en la migracion.

Efecto del estatus migratorio

Los vuelos migratorios largos ejercen una presion selec-
tiva que favorece las alas méas puntiagudas (Norberg,
1995). Por ejemplo, Winkler & Leisler (1992) mostraron
para 25 especies europeas de la familia Sylviidae que
una diferencia mas pronunciada entre las dos primarias
distales (es decir, un ala mas puntiaguda) estaba corre-
lacionada con una mayor distancia recorrida durante
la migracién. Mulvihill & Chandler (1991) eliminaron
cualquier posible efecto filogenético limitando sus ana-
lisis @ una Unica especie, y demostraron que las pobla-
ciones migratorias de Junco hyemalis poseen alas mas
puntiagudas que las poblaciones sedentarias.

La razén de que las alas puntiagudas sean mas ap-
tas para los vuelos prolongados se debe a que reducen
la energia invertida en el vuelo porque minimizan el
arrastre inducido al optimizar la configuracion de los
vortices en la punta (Tucker, 1993).

El andlisis del efecto del estatus migratorio sobre la
forma de la punta del ala de las especies estudiadas co-
rrobora que esta es mas puntiaguda en las migratorias
gue en las residentes, incluso después de corregir para
la edad y el habitat (tabla 27). Ademas, la punta del ala
se desplaza hacia las primarias mas distales (tabla 28,
fig. 42).

Las aves migratorias reducen su carga alar para
optimizar la energia invertida en los viajes migratorios
(Pennycuick, 1989; Bowlin, 2007). El andlisis del efecto
del estatus migratorio sobre el coeficiente M/A de las
especies estudiadas corrobora que este es mayor en las
residentes que en las migratorias, incluso después de
corregir para la edad y el habitat (tabla 29).

Efecto de la edad

Un ala mas redonda genera mayor proporcién de em-
puje en la zona distal de la misma, donde la velocidad
lineal es superior. Este empuje extra proporciona una
mayor aceleracién y por tanto permite incrementar la
reaccion en el despegue y mejorar la maniobrabilidad,
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dos cualidades muy importantes para escapar de los
depredadores (Kullberg et al., 1998). Por otro lado re-
duce el coeficiente aerodinamico, por lo que es menos
eficaz en vuelos de largo recorrido. De este modo, el
equilibrio entre la seleccion de caracteres del ala juvenil
gue optimizan el coste de los vuelos de largo recorrido
(es decir, para la migracion) y la de los que mejoran la
maniobrabilidad y la rapidez en el despegue deberia
reflejarse en mayores diferencias entre los indices ob-
tenidos para los inmaduros y para los adultos en las
especies residentes. Esta prediccion fue corroborada
por los resultados obtenidos por Pérez Tris & Telleria
(2001) pero sélo recibe un débil respaldo de los aqui
obtenidos (fig. 38). Green et al. (2009) han mostrado
gue el efecto de la edad sobre la forma de la punta del
ala puede tener mas influencia que el estatus migra-
torio cuando las distancias recorridas en la migracion
son cortas.

La carga esta inversamente relacionada con la ca-
pacidad de maniobrar y la velocidad punta que pue-
den alcanzar los individuos de una especie (Burns &
Ydenberg, 2002) y, por tanto, cabe esperar que sea
inferior en los inmaduros, ya que estan sujetos a un
mayor riesgo de depredacién por su inexperiencia. El
coeficiente M/A es superior en adultos que en inma-
duros y ha mostrado diferencias cercanas a la signifi-
cacion (tabla 28); sin embargo, la interaccién con el
habitat indica que estas diferencias se deben princi-
palmente a las diferencias observadas en los habitats
cerrados (fig. 41).

Efecto del sexo

Mulvihill & Chandler (1990) correlacionaron las dife-
rencias en la forma de la punta del ala con la distancia
recorrida en la migracion y observaron que aunque las
hembras de Junco hyemalis realizan desplazamientos

migratorios mas largos no poseen alas significativa-
mente mas puntiagudas que los machos. Pérez Tris &
Telleria (2001) encontraron el mismo efecto en las po-
blaciones migratorias de Sylvia atricapilla pero no en las
sedentarias, lo que sugiere que la migracion diferencial
podria ser la causa de estas diferencias morfométricas.
Posiblemente, solo se dan diferencias morfométricas
apreciables cuando la distancia recorrida por los ma-
chos y las hembras es muy distinta.

En este trabajo no se han encontrado diferencias
significativas en la forma de la punta del ala relaciona-
das con el sexo.

La carga alar aumenta durante el periodo de gra-
videz y de incubacion de las hembras porque es el
momento en que su masa alcanza el méaximo anual
(ver “Tamafo”). Este efecto se da de forma paralela
al causado por la edad (tabla 26; fig. 39). Posible-
mente, la pérdida de maniobrabilidad, capacidad de
despegue (Ouellet et al., 2008) y velocidad asociadas
a este aumento del coeficiente M/A influyen en la
conducta de las hembras ya que las hace mas vulne-
rables al riesgo de depredacion. Este efecto, unido a
las precauciones para mantener oculta la localizacion
del nido, explicaria la caida en la detectabilidad de las
hembras durante este periodo critico del ciclo anual.

Tabla 26. Resultados del modelo del efecto de la fase de cria
(incubando y no incubando) y la edad sobre el coeficiente M/A para
las hembras de 17 especies residentes. Modelo GLMMIX con la es-
pecie como factor aleatorio. La variabilidad explicada por el modelo
es R2=0,06 (p <0,01).

Efecto Fion P
Edad 1,06 0,305
Fase de cria 7,61 0,006

Edad*fase de cria 0,02 0,880
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Efecto del gremio alimentario y del habitat

Aunque el gremio alimentario al que pertenece un ave
podria influir en la forma de la punta del ala, sobre todo
en especies sedentarias, en las que el efecto de otros
factores no se ve enmascarado por los requerimientos
de la migracién (ver “Efecto de la migracién”), las dife-
rencias que pueden detectarse son consideradas aqui
como una correlacion espuria: las especies insectivoras
que se alimentan en el estrato arbéreo suelen realizar
desplazamientos mas largos y frecuentes que las que
lo hacen en el estrato arbustivo, y no necesitan sor-
tear tantos obstéaculos (C, para la pareja M. miniatus-B.
belli = 1,83-1,93); puede aplicarse el mismo razona-
miento para las especies omnivoras (C, para la pareja
M. occidentalis-C. aurantiirostris = 1,21-2,10) y grani-
voras (C, para la pareja A. pileatus-A. virenticeps = 2,26-
2,72). Asi pues, es el habitat y no el gremio alimentario el
factor que determinaria las posibles diferencias en la mor-
fologia del ala entre las aves sedentarias de una determi-
nada comunidad. La prediccion de que las especies que
explotan ambientes mas abiertos poseen alas mas pun-
tiagudas que las especies que se mueven en sotobosques
espesos U otros habitats muy densos (Keast, 1996) queda
corroborada por los resultados de este trabajo (tabla 27);

Tabla 28. Resultados del modelo del efecto del estatus migratorio, el
habitat y la edad sobre el coeficiente M/A (masa/ala, equivalente a una
pseudocarga alar). Modelo GLMMIX con la especie como factor aleatorio.
La variabilidad explicada por el modelo es R? = 0,13 (p < 0,01).

Efecto F, 54 P
Estatus migratorio 274,07 < 0,001
Habitat 4,57 0,033
Edad 2,99 0,084
Estatus migratorio*habitat 1,72 0,190
Estatus migratorio*edad 0,03 0,863
Habitat*edad 2,77 0,096
Estatus migratorio*habitat*edad 0,05 0,818

Tabla 27. Resultados del modelo del efecto del estatus migratorio,
el habitat y la edad sobre la forma de la punta del ala. Modelo GL-
MMIX con la especie como factor aleatorio. La variabilidad explicada
por el modelo es R? = 0,53 (p < 0,01). La interaccion entre el habitat
y la edad podria ser un artefacto e indica que los inmaduros de las
especies de habitats cerrados poseen alas mas redondas que los
adultos pero que los inmaduros de las especies de hébitats abiertos
las poseen mas puntiagudas.

Efecto F, 768 P
Estatus migratorio 185,54 < 0,001
Hébitat 364,31 < 0,001
Edad 0,81 0,368
Estatus migratorio*habitat 49,75 < 0,001
Estatus migratorio*edad 0,06 0,802
Hébitat*edad 9,70 0,002
Estatus migratorio*habitat*edad 0,75 0,388

ademas, son las especies sedentarias las que muestran
diferencias mas acusadas (fig. 40). La punta del ala se
desplaza hacia las primarias mas distales en especies de
habitats abiertos (tabla 29; fig. 42).

Asimismo, hay que esperar que las especies que ex-
plotan habitats cerrados posean cargas alares mayores
como un efecto secundario del acortamiento de sus alas.
Esta prediccion se ha corroborado en las 76 especies es-
tudiadas, aunque las diferencias encontradas parecen
haberse debido al bajo valor del coeficiente M/A para los
inmaduros de las especies que viven en habitats abiertos.

Tabla 29. Resultados del modelo del efecto del estatus migratorio y
el habitat sobre la primaria que forma la punta del ala. Modelo
GLMMIX con la especie como factor aleatorio. La variabilidad expli-
cada por el modelo es R? = 0,55 (p < 0,01).

Efecto F, ;0 4]
Estatus migratorio 274,07 < 0,001
Habitat 4,57 < 0,001
Estatus migratorio*habitat 2,99 0,005
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Figura 40. Variacién de la forma de la punta del ala
(mas puntiaguda cuanto menor es |,) con el estatus
migratorio y el tipo de habitat en las especies
estudiadas excepto M. kieneri, para la que no se
dispone de datos. Medias e intervalos de confianza
del 95% (barras).

Figura 41. Variacién del coeficiente M/A (masa/ala)
con la edad y el tipo de habitat para las 76 especies
estudiadas. Medias e intervalos de confianza del
95% (barras).

Figura 42. Primaria que forma la punta del ala

con el estatus migratorio y el tipo de habitat para

las especies estudiadas excepto M. kieneri, para la
gue no se dispone de datos. La primaria promedio
que forma la punta del ala estd moderadamente
correlacionada con |, (> = 0,71) mientras que el
numero de primarias apenas esta correlacionado con
I, (’=0,16). Medias e intervalos de confianza del
95% (barras).
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No ha sido posible realizar una correccién filoge-
nética mediante el modelo empleado; sin embargo,
la comparaciéon de cinco parejas de congéneres de
igual estatus migratorio pero que ocupan dos tipos
de habitats distintos (mas abierto y méas cerrado: V.
gilvus-V. bellii, C. ocidentalis-C. aurantiirostris, M.
miniatus-B. belli, V. celata-V. crissalis, A. pileatus-A.
virenticeps) continta dando diferencias significativas
para la forma de la punta del ala (ANOVA de medidas
repetidas: F1,4 =0,15; p = 0,009).

Proyeccién primaria

La proyecciéon primaria ha sido empleada en nume-
rosas guias (Kaufman 1990) y manuales (Svensson,
1992; Howell & Webb, 1995; Sibley, 2000) como ca-
racter Gtil para la identificacion de especies conflictivas.
Este descriptor estd moderadamente correlacionado
con la longitud del ala (r? = 0,46) y escasamente con |,
(r’=0,23) y con la distancia entre la p1 y la punta del
ala en las 132 especies capturadas (r* = 0,24). Muestra
una correlaciéon nula con el tamafio.

Al efectuar una regresién parcial por minimos cua-
drados (PLS) con la masa, el ala e |, como predicto-
res continuos la primera componente C1 explica el
89,65% de la variabilidad, cuyas mayores cargas co-
rresponden a la masa y el ala. La correlaciéon entre C1
y la proyeccién primaria es r> = 0,42, inferior a la co-
rrelacion directa entre ala y proyeccién primaria, por
lo que estas variables no son buenas predictoras de la
proyeccion primaria y quiza ciertos factores como el
habitat o la conducta podrian explicar mejor la varia-
Cion en este caracter.

Las terciarias cubren el resto de rémiges cuando el
ala esta cerrada, por lo que hay que esperar un me-
nor desgaste en la seccién de las rémiges protegidas.
Asi, las especies de habitats abiertos, con exposiciéon
continua al sol, poseerian proyecciones primarias mas
largas con objeto de reducir el desgaste en el resto de
plumas de vuelo (Willoughby, 1991). Un caso extremo
lo constituyen las especies de las familias Alaudidae y
Motacillidae, en las que las terciarias llegan a formar
la punta del ala. Entre los aldudidos, las terciarias po-
drian haber sido objeto de seleccién sexual, puesto que
el aumento de la superficie alar debido a las terciarias
determina una reduccion de la carga alar y, por tanto,
un menor gasto energético durante el cernido en los
vuelos nupciales (Hedenstrom & Mgiller, 1992; Hedens-
trom & Alerstam, 1995), por lo que cabria esperar que
los machos tuvieran terciarias mas largas que las hem-
bras. Las especies de la familia Motacillidae no realizan
vuelos nupciales por lo que, en su caso, las terciarias
estarian asociadas a otras funciones como, por ejem-
plo, amplificar la sefal de calidad individual (Hasson,
1989) ya que son renovadas durante la muda prenup-
cial Jenni & Winkler, 1994). La funcién de senalizador
de la calidad del individuo podria ser un denomina-

dor comun entre las numerosas especies que renue-
van plumas de este tracto durante la muda prenupcial,
aungue no necesariamente deberian actuar como una
sefal honesta. Finalmente, este caracter en la mayoria
de especies podria estar sujeto a seleccion neutral den-
tro de unos margenes.

Cola

Al igual que el ala, la cola de las aves es una estructu-
ra resultado de complejas adaptaciones determinadas
tanto por la seleccion sexual (Zahavi, 1975) como por
la seleccion natural (Thomas, 1993, 1996). La cola ac-
tla como un estabilizador del vuelo (Sachs, 2007) y
dota al ave de mayor versatilidad puesto que le permite
optimizar el rendimiento tanto en el vuelo rapido como
en el lento (Thomas, 1996).

Las funciones de sefializacién que puede realizar la
cola (calidad del plumaje, exhibicién, estado animico,
etc.) se sustentan en tres elementos caracteristicos de
las mismas: longitud, marcas y forma. Estas caracteris-
ticas pueden variar de forma independiente y no estar
obligatoriamente asociadas (Fitzpatrick, 1997). Asi, en-
tre las 76 especies estudiadas no se observa correlacion
entre la frecuencia de marcas palidas y la longitud de
la cola.

Esta seccién se ha organizado en dos subsecciones,
de forma anéloga a la anterior. En la primera se discute
la discrepancia en el numero de rectrices que presen-
tan ciertas especies respecto a la supuesta condicion
ancestral en el orden de seis pares de plumas y en la
segunda se aborda la morfometria caudal y el efecto
que sobre ella ejercen la edad, el sexo, el estatus mi-
gratorio y el habitat.

Numero de rectrices

El numero de rectrices es de 12 en todas las especies
estudiadas excepto en H. leucophrys que sélo po-
see 10. Esta especie posee ademas la cola mas cor-
ta (29,09 mm en promedio) y el cociente cola/masa
(2,34 mm/g en promedio) menor entre todas las estu-
diadas. Los calamos son también mas cortos y delga-
dos que en las restantes especies.

Dentro de la familia Troglodytidae hay cinco géne-
ros que presentan reduccién en el nimero de rectri-
ces: Ferminia, Henicorhina, Hylorchilus 'y Thryorchilus,
gue poseen cinco pares de rectrices, mientras que
Microcerculus solo tiene cuatro pares. Todas ellas son
especies que habitan ambientes con vegetacion muy
tupida, fundamentalmente estratos arbustivos cerca-
nos al suelo en los que penetra escasa luz.

La causa proxima de la reduccion de rectrices ha-
bria que buscarla en una disminucién de la extension
del pterilio caudal y del tamafio del primordio folicu-
lar durante la morfogénesis de las plumas (Yu et al.,
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2002). Las fuerzas selectivas que podrian haber cau-
sado en ultima instancia la aparicion de este caracter
probablemente se vinculan a una pérdida de funcion
asociada al ambiente cerrado en el que habitan y a
sus costumbres poco voladoras. Segun el principio
de sinmorfosis, las estructuras anatémicas poseen el
tamafo y la organizacion suficientes para servir a las
necesidades funcionales que deben cumplir (Futuy-
ma, 1998). No parece que la cola de H. leucophrys ac-
tle como sefial de condicion fisica (Fitzpatick, 1998)
ni que el empuje adicional que proporciona durante
el vuelo sea sustancial, por lo que las Unicas funcio-
nes que parece realizar son las relacionadas con la
comunicaciéon del estado emocional en encuentros
agonisticos o para mantener el contacto entre una
pareja mientras se mueve entre vegetacién densa. H.
leucophrys tiene un sistema de reproduccion aparen-
temente mondégamo y la pareja defiende activamente
el territorio a lo largo del afno (Brewer, 2001); es fre-
cuente ver a ambos miembros desplazarse juntos con
la cola erecta (observacion personal).

Morfometria caudal

Longitud de la cola

En especies en las que la cola no es una estructura
ornamental hay que esperar que su longitud no sea
desproporcionadamente grande y que, en general,
sean los factores aerodindmicos los que mas influyan
en su forma y dimensiones. No obstante, y de forma
menos evidente, factores mecanicos no directamente
relacionados con las propiedades aerodindmicas tam-
bién pueden ejercer influencia (Romero-Pujante et al.,
2005); asi, la larga cola que poseen las especies de las
familias Trogonidae y Momotidae posiblemente fun-
ciona como una estructura que permite mantener el
equilibrio (aunque parece haber sido reclutada para
realizar funciones ornamentales y comportamentales
de forma secundaria) ya que sus patas son muy cortas

y endebles para contrarrestar el momento generado
por la elevada posicion de su centro de gravedad. Se
sabe, ademas, que las especies de la familia Trogonidae
se ayudan de su larga cola mientras se alimentan ya
que la emplean como freno al atrapar frutos o insec-
tos al vuelo (Moermond & Denslow, 1985; Moermond
et al., 1986; Santana et al., 1986). Entre las especies
estudiadas, la larga cola de M. occidentalis (fig. 43)
también parece cumplir esta funcién. S. griseicapillus
y X. flavigaster poseen colas muy largas que acttan
como palanca de apoyo para trepar.

Efectos del estatus migratorio y el habitat

La distribucién de los residuos de una regresion lineal
entre la masay la longitud de la cola de las 76 especies
estudiadas (r? = 0,69) muestra que las especies resi-
dentes son las que poseen longitudes de cola extremas
y que las migratorias se encuentran mayoritariamente
en una posicion intermedia (fig. 43). Esta disposicidn
sugiere que el balance entre las fuerzas de arrastre y
empuje que acttan sobre la cola (Thomas & Balmford,
1995) podria ser un factor determinante de la longitud
de la misma, por lo menos en las aves migratorias. Este
posible efecto queda de manifiesto al comparar los re-
siduos de la pareja de especies hermanas T. aedon (mi-
gratoria) y T. brunneicollis (residente): -9,95 y -13,89,
respectivamente. /. cucullatus y M. cinerascens son las
dos Unicas especies migratorias entre las estudiadas
con longitudes de cola extremadamente largas.

La longitud relativa de la cola disminuye con la as-
pect ratio (Thomas & Balmford, 1995) y esta varfa con
el estatus migratorio como se ha comentado en el
subapartado “Longitud del ala”, aunque también con
el tipo de habitat (fig. 45). Entre las 76 especies estudia-
das las migratorias poseen una relaciéon cola/ala inferior
a las residentes, pero las diferencias no son significativas
(tabla 30); sin embargo, cuando se analizan Unicamente
las especies de la familia Parulidae se obtienen diferen-
cias significativas (t,, = -2,97; p = 0,007; fig. 44).

2,4| ©Residentes
o Migratorias °
5 1s SN
.": 13 ] "
fg 0,9 NS
3 0,5 @ i
ﬁ 0'1 c;_nﬁg?u
£-0,3 F
g-07 o
3-1,1 . &
[e) o
515 g
Figura 43. Distribucion de los residuos de una 2 .
regresion lineal de la masa sobre la longitud de la 24
cola de las 76 especies estudiadas. Las especies '
residentes son las que poseen longitudes de cola
extremas; sin embargo, /. cucullatusy M. cinerascens -30 -20 -10 0 10 20 30 40
poseen colas muy largas. Residuos
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Tabla 30. Resultados del modelo del efecto del estatus migratorio y
el habitat sobre la relacién cola/ala. Modelo GLMMIX con la especie
como factor aleatorio. La variabilidad explicada por el modelo es
R?=0,15(p < 0,01).

Efecto Fin P
Estatus migratorio 3,32 0,072
Hébitat 6,22 0,015

Estatus migratorio*habitat 0,38 0,538

Efecto de la edad

El analisis de 24 individuos anillados como inmaduros
y recapturados como adultos muestra un incremento
positivo de la longitud de la cola (t de Student para
muestras dependientes: t,, = 2,96; p < 0,007; fig. 46),
y coincide con los resultados obtenidos por otros inves-
tigadores (Alonso & Arizaga, 2006; Green et al., 2009).
Las diferencias han variado entre el -4,7% y el 12,1%.
Aparentemente, el alargamiento es mayor en las espe-
cies residentes del género Catharus. Dos de los cuatro
individuos pertenecientes a dos especies de colibries
incluidos en el andlisis mostraban el patrén inverso y
uno no mostraba incremento; no obstante, las dife-
rencias registradas son inferiores a su error de medida
asociado (13% y 36%, respectivamente, para Lampornis
amethystinus e Hylocharis leucotis; n = 15, 17), por lo
gue las diferencias observadas podrian deberse a un
error causado por la baja repetibilidad de la medida en
estas especies y no a un efecto real.

El acortamiento de las rectrices posiblemente es un
producto secundario del mismo proceso que causa el
de las rémiges, tanto si estd determinado por facto-
res ambientales (por ejemplo, nutricional; Slagsvold,
1982) como si esta fijado genéticamente (Alatalo et
al., 1984), y no conferiria ninguna ventaja selectiva ob-
via excepto en casos de hiperornamentaciéon como en
Pavo cristatus o Tyrannus forficatus.

Efecto del sexo
Como ya se ha comentado para la longitud del ala, los
machos son mayores gue las hembras y el dimorfismo

Tabla 31. Coeficientes de dimorfismo sexual para el ala (CA) y la
cola (CC) en 29 especies estudiadas.

Especie CA CcC CA-CC
E. difficilis/ occidentalis 1,03 1,01 0,02
P aglaiae 1,01 0,98 0,03
V. flavoviridis 1,04 1,06 -0,02
T sinaloa 1,09 1,15 -0,06
P caerulea 1,05 1,00 0,05
M. occidentalis 1,03 1,04 -0,01
C. occidentalis 1,06 1,07 -0,01
T. assimilis 1,03 1,01 0,02
M. caerulescens 1,04 1,03 0,01
V. ruficapilla 1,05 1,04 0,01
D. coronata 1,03 1,04 -0,01
M. varia 1,05 1,03 0,02
O. tolmiei 1,05 1,05 0,00
G. poliocephala 1,06 1,03 0,03
W. pusilla 1,03 1,02 0,01
M. miniatus 1,06 1,04 0,02
B. belli 1,06 1,02 0,04
|. virens 1,01 0,99 0,02
P erythrocephala 1,03 1,03 0,00
D. baritula 1,04 1,05 -0,01
A. virenticeps 1,05 1,05 0,00
P-melanocephalus 1,03 1,01 0,02
C. parellina 1,05 1,04 0,01
P leclancherii 1,06 1,08 -0,02
P versicolor 1,06 1,05 0,01
P, ciris 1,05 1,03 0,02
|. cucullatus 1,06 1,15 -0,09
I. pustulatus 1,07 1,07 0,00
C. notata 1,02 1,02 0,00

sexual en la cola también refleja este patron; sin em-
bargo, la varianza del dimorfismo para la cola (CC) es
cuatro veces mayor que la del dimorfismo para el ala
(CA, fig. 47), lo que sugiere que no esta sujeta a cons-
tricciones funcionales tan marcadas como el ala o las
estructuras esqueléticas (ver “Morfometria esquelética
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Figura 47. Coeficientes de dimorfismo sexual para 5
la cola (CC) y el ala (CA) de 29 especies en las que S 1,030
se tiene n_, = 5. Las diferencias no son significativas
pero la variancia en el dimorfismo de la cola sugiere 1,025
gue esta no estd sujeta a constricciones funcionales
tan rigurosas como el ala.
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y masa”). De las 29 especies de las que se posee una
muestra aceptable de CC (para ambos sexos n_,_= 5,
tabla 31), 23 poseen |CA-CC| < 2% y covarfan con el
tamafio de manera aproximadamente constante. Cua-
tro mas presentan 3% < CA-CC < 5%. T sinaloa e |.
cucullatus muestran el patrén inverso (CA-CC < -2%):
en estas dos especies la cola podria ser un caracter que

esta sujeto a seleccion sexual.

Forma caudal

Segun Fitzpatrick (1997), la forma de la cola puede cla-
sificarse, segun la distancia relativa de las rectrices, en
graduada, lirada, en punta, redondeada, recta, hendi-
da y ahorquillada. De todas estas, la forma de la cola
de las especies estudiadas ha encajado en las siguien-
tes categorias (se han redefinido ligeramente las longi-
tudes relativas; tabla 32):
¢ Hendida: la longitud de las rectrices centrales
estd entre el 90% y el 98% de la longitud de la
cola. Las tres especies estudiadas con la cola més
hendida son, por orden descendente, P, superciliosa,
S. motacilla y V. ruficapilla.
¢ Recta: la longitud de todas las rectrices esta entre
el 102% y el 98% de la longitud de la cola.
e Redondeada: la longitud de las rectrices externas
esta entre el 90% y el 98% de la longitud de la cola.
e Graduada: la longitud de las rectrices externas es
inferior al 90% de la longitud de la cola. Las tres
especies estudiadas con la cola mas graduada son,

por orden descendente, S. griseicapillus, T. felix 'y
X. flavigaster. La cola de las dos especies de la fa-
milia Dendrocolaptidae, con raquis en forma de
gancho proyectado mas alld de los vexilos, esta
fuertemente adaptada a la funcion trepadora.

e Lirada: las rectrices estan curvadas. La Unica es-
pecie entre las estudiadas que podria entrar en
esta categoria es C. notata, que posee rectrices
curvadas hacia los lados. Posee, ademas, una cola
ahorquillada (rectrices centrales < 90% cola).

Las especies de la familia Troglodytidae poseen un
tipo de graduacion caudal peculiar, que podria definir-
se como escalonada, ya que presentan una cola redon-
deada con la rectriz distal subitamente mas corta.

La relacion entre la longitud de las coberteras in-
fracaudales y la longitud de la cola (cic/cola) ha sido
empleada en identificacion por algunos autores (Dunn
& Garrett, 1997). Aungue no se ha analizado en este
trabajo, esta relacion varia ostensiblemente entre aves
en plumaje juvenil y aves en plumajes posjuveniles ya
que las coberteras infracaudales juveniles son propor-
cionalmente mas cortas (observaciéon personal). Entre las
70 especies estudiadas de estatus migratorio conocido,
esta relacion es mayor en las migratorias que en las re-
sidentes (¢, = 6,58; p < 0,001; tabla 32), también tras
controlar el factor filogenético a nivel de familia (ANO-
VA factorial: Fla=2208; p< 0,001). Este pardmetro
podria estar relacionado con la optimizacién del perfil
aerodinamico de la cola en vuelos de larga duracion y
velocidad, reduciendo el arrastre debido al perfil, que es
proporcional a la superficie (Thomas & Balmford, 1995).
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Tabla 32. indices morfométricos de la cola y el ala de las especies estudiadas. EM (estatus migratorio). R = residente; | = invernante; E = estival.

Estas dos Ultimas categorias corresponden a especies migratorias, la mayoria de ellas de larga distancia.

H (habitat); a = abierto; c =cerrado.
ic (Indice caudal): cociente entre la distancia de la rectriz mas corta a la punta de la cola y la longitud de esta.
fc (forma caudal). a = ahorquillada; g = graduada; h = hendida; rc = recta; rd = redondeada. Ver texto para la definicion de cada categoria.
I indice de forma de la punta alar definido por Hotyriski (1965).
C,: indice de forma de la punta alar definido por Lockwood et al. (1998) a partir del método del analisis de componentes corregido para el
tamano. Alas mas puntiagudas corresponden a indices menores.

#PP (nUmero promedio de primarias que forman la punta del ala).
PA (punta del ala): primaria que forma la punta del ala calculada a partir de la media ponderada.

Especie

S. griseicapillus
X. flavigaster
M. viridicata

M. phaeocercus

E. difficilis/occidentalis

M. tuberculifer
M. cinerascens
M. nuttingi

M. tyrannulus
P, sulphuratus
M. similis

M. luteiventris
P aglaiae

V. brevipennis
V. bellii

V. nelsoni

V. hypochryseus
V. gilvus

V. flavoviridis
T. sinaloa

T. felix

T. brunneicollis
T aedon

H. leucophrys
P caerulea

M. occidentalis
C. aurantiirostris
C. occidentalis
C. frantzii

C. ustulatus

T. assimilis

T. rufopalliatus
M. caerulescens
V. celata

V. ruficapilla

V. crissalis

P superciliosa
P pitiayumi

D. petechia

D. coronata

D. nigrescens
D. townsendi
D. graciae

M. varia

S. aurocapilla
S. noveboracensis
S. motacilla

O. tolmiei

EM

Ayl ?J
= | 2 _
O - — —|™m ™ m ™ oS

D — D | W O M -

cola/ala
1,09
0,90
1,00
0,88
0,90
0,98
0,98
0,98
0,95
0,78
0,80
0,74
0,77
1,03
0,87
0,83
0,90
0,73
0,70
0,81
0,98
0,85
0,87
0,58
0,98
1,00
0,85
0,91
0,88
0,77
0,80
0,82
1,12
0,81
0,75
0,90
0,78
0,80
0,74
0,76
0,79
0,79
0,82
0,73
0,72
0,71
0,64
0,96

cic/cola
0,30
0,33
0,39
0,44
0,48
0,46
0,46
0,42
0,47
0,56
0,57
0,50
0,52
0,46
0,59
0,55
0,49
0,64
0,67
0,47
0,39
0,46
0,62
0,58
0,48
0,43
0,50
0,49
0,52
0,67
0,52
0,51
0,39
0,60
0,64
0,50
0,50
0,58
0,68
0,57
0,54
0,59
0,52
0,67
0,69
0,74
0,77
0,58

0,41
0,33

0,01
0,04
0,01
0,08
0,02
0,02
0,05

0,05
0,11
0,00
0,03
0,03
0,00
0,05
0,20
0,37
0,22
0,22
0,19
0,12
0,10
0,11
0,04
0,09
0,04
0,05
0,02
0,25
0,03
-0,04
0,05
-0,07
0,04
0,00
0,01

0,03

0,02

-0,06
0,08

fc

M/A
0,17
0,39
0,16
0,12
0,16
0,21
0,28
0,28
0,39
0,64
0,36
0,40
0,33
0,21
0,16
0,15
0,20
0,16
0,23
0,26
0,26
0,25
0,19
0,25
0,10
0,37
0,34
0,30
0,31
0,33
0,59
0,59
0,58
0,14
0,13
0,15
0,14
0,13
0,14
0,15
0,12
0,13
0,13
0,14
0,24
0,21
0,25
0,17

-0,58
-0,35
-0,42
-0,92
-0,64
-0,41
-0,51
-0,35
-0,52
-0,50
-0,43
-1,04
-0,44
0,46
0,30
035
0,32
-0,04
-0,78
0,45
0,50
0,30
0,19
0,57
0,16
-0,13
0,29
0,16
0,20
-0,43
-0,08
0,06
0,36
-0,57
-0,68
-0,39
-0,75
-0,41
-0,70
-0,82
-0,64
-0,83
-0,98
-0,90
-0,89
-0,94
-0,98
-0,33

2,12
1,83
2,78

1,21
2,10
1,61
1,84

1,09
2,10
0,99

0,52
1,39

0,96

#PP
2,18
2,34
2,08
2,25
1,94
2,10
2,14
2,17
2,00
1,34
2,00
1,17
1,67
2,43
2,00
2,37
2,80
2,75
1,77
3,41
3,67
3,47
3,14
3,87
2,67
1,76
1,50
1,10
1,44
1,21
1,55
1,45
2,20
2,27
2,27
1,58
1,50
2,83
3,17
2,00
3,00
1,92
2,00
1,80
2,00
2,00
2,00
2,71

PA
7,38
7,14
7,28
8,33
7,45
7,14
7,40
7,38
7,50
7,50
8,00
8,15
7,40
5,71
6,17
5,96
6,07
7,09
7,48
5,59
4,81
6,44
6,63
5,10
6,96
6,61
6,33
6,09
6,31
7,76
6,57
6,61
5,63
7,03
7,17
6,46
7,67
7,06
7,50
7,25
7,00
7,48
7,50
7,50
7,90
7,50
7,50
6,89
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Tabla 32. (Cont.)

m
=

Especie cola/ala cic/cola ic fc M/A | C #PP PA

H
G. trichas I, R? C 0,98 0,58 0,14 g 0,19 —O,3g Z 2,34 6,86
G. poliocephala R C 1,15 0,42 0,20 g 0,22 -0,06 - 2,67 6,04
W. pusilla I a 0,91 0,60 0,07 rd 0,12 -0,56 0,90 1,89 6,84
C. rubrifrons I a 0,88 0,52 0,02 rc 0,13 -0,68 - 2,50 6,80
M. miniatus R a 1,14 0,37 0,15 g 0,13 -0,25 1,83 1,94 6,24
B. belli R C 1,00 0,39 0,11 g 0,19 -0,12 1,93 2,18 5,80
I. virens | C 1,05 0,52 0,19 g 0,32 -0,32 - 1,78 6,31
G. venustus R C 1,14 0,34 0,15 g 0,19 -0,07 - 1,80 5,89
P erythrocephala R a 0,94 0,41 0,05 rd 0,27 -0,33 1,68 2,51 6,15
V. jacarina R C 0,89 0,55 0,16 g 0,18 -0,11 - 2,75 6,09
D. baritula R C 0,82 0,47 0,02 rc 0,15 -0,24 1,66 2,44 6,25
A. pileatus R C 1,10 0,36 0,12 g 0,33 -0,02 2,26 2,54 5,89
A. virenticeps R C 1,07 0,41 0,21 g 0,45 0,14 2,72 2,21 5,19
A. rufivirgatus R C 0,88 0,41 0,11 g 0,35 0,16 - 3,50 6,11
M. kieneri R C 0,94 0,36 - - 0,49 - - - -
P ocai R C 1,16 0,40 0,11 g 0,63 0,02 - 2,58 5,52
A. ruficauda R d 1,22 0,34 0,29 g 0,41 -0,09 - 2,75 6,09
M. lincolnii I C 0,94 0,54 0,11 g 0,26 -0,35 1,22 2,29 6,95
S. coerulescens R a 0,98 0,50 0,12 g 0,49 -0,04 - 2,67 5,88
P-melanocephalus R, | a 0,80 0,50 0,07 rd 0,47 -0,77 0,45 2,00 7.38
C. parellina R C 0,82 0,55 0,05 rd 0,24 -0,11 - 2,38 5,84
P leclancherii R d 0,81 0,49 0,03 rd 0,21 -0,20 - 2,69 6,03
P, versicolor | C 0,84 0,62 0,06 rd 0,20 -0,63 1,35 2,66 6,50
P, ciris | d 0,80 0,61 0,01 rc 0,23 -0,59 - 2,64 7,07
I. cucullatus | a 1,07 0,38 0,19 g 0,30 -0,37 1,40 2,66 7,50
I. pustulatus R a 0,94 0,40 0,12 g 0,39 -0,25 - 2,50 6,00
|. graduacauda R a 1,04 0,34 0,29 g 0,45 -0,24 - 2,32 6,08
C. notata R a 0,63 0,59 -0,13 a 0,17 -1,04 0,11 1,76 7,77
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Tamano

El tamafio es un concepto relacionado con nuestra
percepcién del volumen de los cuerpos, por lo que de-
pende tanto del observador como del propio objeto
y de su contexto, es decir, del fondo, la luz, el color,
los objetos cercanos, etc. (Pinillos, 1986). El volumen
de un objeto esta, a su vez, directamente relacionado
con su masa a través de la densidad. Las aves tienen la
capacidad de aumentar su tamafio mediante el incre-
mento de la longitud de sus plumas, manteniendo, por
lo tanto, su volumen casi constante. Esto puede po-
nerse de manifiesto al comparar aves de dimensiones
semejantes (tabla 33).

Tabla 33. Masa y longitud del ala y de la cola de tres especies
capturadas en el drea de estudio con una longitud de ala similar. La
longitud del brazo y de la cola (estructuras esencialmente
bidimensionales y muy ligeras) de Nyctidromus albicollis son
proporcionalmente mayores que las de las otras dos especies, de ahi
gue su masa sea muy inferior. Los rangos de longitudes de la cola se han
tomado de Pyle (1997).

n Ala Cola
156,5+0,71
154,1+4,56

156,5

Masa
85-132 144,0+9,19
128-180 61,5+4,32

81-97 155,5

Zenaida asiatica 2
Nyctidromus albicollis 12
Ceryle alcyon 1

La variacion en el tamafo tiene importantes con-
secuencias ecoldgicas (Peters, 1986) y, por ejemplo, se
asocia a estrategias como la dominancia (Brown & Mau-
rer, 1986) y la competencia intrasexual (Barnard, 2003);
no solamente se utiliza para testar hipétesis sobre varia-
cién geogréafica (Murphy 1985) y dimorfismo sexual (Ri-
sing, 1987) sino también para controlar el posible efecto
del tamafio en numerosos andlisis de comparacion de
medias (Senar et al., 2002; este trabajo). Por analogia
con otros organismos como, por ejemplo, los reptiles
(Williams & Rand, 1977; Wymann & Whiting, 2003), es
probable que en las aves el tamafio también desemperie
un papel en el reconocimiento entre especies y sexos
(Andersson, 1994) e incluso individuos.

La medicion del tamafio se realiza mediante una
aproximacién multivariante (Rising & Somers, 1989;
Freeman & Jackson, 1990). Sin embargo, este procedi-
miento obliga a medir numerosas estructuras esquelé-
ticas del ave cuya toma in vivo o bien es inviable o bien
ocasiona errores de medida excesivos (Lougheed et

al., 1991) que se traducen en errores de tipo Il inacep-
tables (ver “Consideraciones sobre los andlisis”), por
lo que en la practica se realiza mediante una aproxi-
macion univariante. Segun Rising & Somers (1989),
el tibio-tarso es el mejor estimador intraespecifico del
tamafio aunque cualquier otro hueso largo de la pata
posee igual capacidad predictora. Sorprendentemente,
el tarso-metatarso es mejor predictor del tamafo que
la propia masa debido a que esta varia con el sexo, la
hora del dia, la muda, etc. (ver “Morfometria esquelé-
ticay masa”), de modo que su coeficiente de variacion
es mucho mayor que el del tarso-metatarso. No obs-
tante, las variaciones intraespecificas en la longitud del
tarso-metatarso no se deben solamente a diferencias
en el tamafio entre individuos sino que se sabe que
pueden ser una respuesta a presiones selectivas diver-
sificadoras (Senar et al., 2006).

Por otra parte, tal y como se comenta en “Aspecto
externo” y “Morfometria esquelética y masa”, el tar-
so-metatarso guarda una correlacién interespecifica
moderada con la masa (r?= 0,56 para las 76 especies
estudiadas) debido a que su longitud esta determina-
da por la funcién que desempena. Asi pues, la masa
resulta ser el mejor predictor del tamafio cuando se
desea comparar un conjunto de especies heterogé-
neo como, por ejemplo, el de una comunidad. Con
todo, es recomendable controlar los factores de va-
riacién conocidos que mayor influencia puedan tener
(por ejemplo, la hora del dia) y comparar individuos
en la misma fase de su ciclo anual puesto que las inte-
racciones dependientes del sexo y de la edad pueden
ser demasiado complejas (hay que recordar que los
individuos que estan mudando primarias o las hem-
bras gravidas aumentan sustancialmente su masa).

En este apartado se comentan las variaciones en el
tamafio asociadas a la poblacion, la edad y el sexo. Sin
embargo, existen factores adicionales que influyen de
forma compleja en el tamafo como, por ejemplo, la
latitud y el clima predichos por la regla de Bergmann
(Graves, 1991); la nutricion durante el crecimiento;
el tamafio y nimero de la puesta (primera, segunda,
etc.), asi como el orden de eclosion entre los herma-
nos. Todos estos factores pueden determinar tanto el
tiempo que puede tardar el ave en alcanzar su tamafio
definitivo como el propio tamano (Ricklefs, 1968).
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Variaciones poblacionales

Las poblaciones de una misma especie difieren tanto
en su historia como en las condiciones ecolégicas ac-
tuales. Las presiones selectivas a las que han estado
sometidas y las que operan en el presente se tradu-
cen en una divergencia genética que no tiene por qué
verse reflejada en forma de diferencias morfologicas
externas (Zink, 2004), aunque es frecuente que asi sea.
Una de las maneras en que se expresa esta divergencia
es el tamafio.

Poblaciones de una especie, incluso aquellas que
estan muy proximas entre si y entre las que se da flu-
jo génico, pueden divergir morfoldgicamente (Garant
et al., 2005) si las fuerzas selectivas que actian sobre
ellas durante el periodo en que estan en contacto y
el resto del ano difieren entre si y, ademas, el periodo
en que no estan en contacto es suficientemente largo
(Senar et al., 2006).

Los sitios de muestreo de Las Joyas y el rio Ayuquila
estan separados unos 20 km en linea recta pero com-
parten un nimero muy reducido de paseriformes nidi-
ficantes, Unicamente tres entre las especies estudiadas:
P aglaiae, T. felix y M. caerulescens. Por lo menos, esta
ultima se sospecha que realiza movimientos entre estas
dos zonas, ya que su numero de capturas en el Ayuqui-

la aumenta en gran medida entre noviembre y marzo
(fig. 48).

La comparacion del ala y de la masa entre los sitios
de muestreo sugiere una posible divergencia entre
poblaciones (tabla 34). Sin embargo, el reducido ta-
mafio muestral para los diversos descriptores biomé-
tricos por clase de edad y sexo ha impedido controlar
el efecto del sexo, de la hora y del periodo del afio
sobre la masa y, en el caso de P aglaiae, también de
la edad.

El estatus migratorio es otro determinante pobla-
cional del tamafo. Las aves de poblaciones sedenta-
rias son mayores que las de poblaciones migratorias
(Wikelski et al., 2003), efecto que se explica por la
optimizacion de la masa en relacion a las necesidades
energéticas impuestas por el vuelo de largo recorrido.
Este efecto podria entrar en competencia con el efecto
latitudinal puesto que, en principio, tanto la distancia
recorrida en la migracion como el tamafo aumentan
con la latitud. Asi pues, cabria esperar que en las po-
blaciones reproductoras parcialmente migratorias los
individuos residentes fueran los de mayor tamano,
aungue, nuevamente, esta prediccion se ve complica-
da por factores intrinsecos, como la condicion fisica o
la dominancia, y extrinsecos, como la disponibilidad de
alimento (Boyle, 2008).

35

n=163
30

25 |

20

151

10 |

Figura 48. Nimero de primeras capturas mensuales
de M. caerulescens en el rio Ayuquila. El esfuerzo y el

T horario (las seis primeras horas del dia) de muestreo
entre meses es constante.

Tabla 34. Media y desviacién estandar del ala y la masa de tres especies que nidifican tanto en Las Joyas como en el rio Ayuquila y resultado
de la t de Student. Se ha supuesto que en Las Joyas no hay inmigracion de estas especies y se ha tomado toda la muestra disponible; para el
Ayuquila se ha tomado solo la muestra disponible para el periodo reproductivo. El andlisis para P aglaiae se ha realizado con toda la muestra,
para T. felix se han eliminado las aves que no han concluido la muda posjuvenil y para M. caerulescens sélo se han analizado los adultos.

Ayuquila

n X = de

P aglaiae ala 79 88,04 + 2,67
masa 93 29,75 + 2,28

T. felix ala 51 55,23 + 2,67
masa 50 14,46 + 1,38

M. caerulescens ala 11 109,50 + 3,69
masa 20 63,64 +£5,11

Las Joyas
n X =de t p
18 88,89 + 2,73 1,44 0,16
16 27,35+2,32 -3,83 <0,01
129 54,73 + 2,35 1,23 0,22
121 13,88+ 1,30 2,60 0,01
398 106,65 + 4,85 -1,93 0,05
577 61,83 +5,11 -1,56 0,12
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Entre las especies estudiadas, T. aedon es un 21%
mas ligero que T. brunneicollis (hay que recordar que
la AOU considera que son conespecificos).

Variaciones dependientes de la edad

Los principales patrones relacionados con el dimor-
fismo entre edades que surgen de la descripciéon
morfométrica de las especies estudiadas indican que:
¢ Los adultos poseen elementos no esqueléticos
significativamente mayores que los inmaduros
(tabla 35).
¢ Los adultos también suelen poseer elementos es-
queléticos mayores aunque sélo ocasionalmente
(tabla 35).
e | 0s adultos son méas pesados que los inmaduros.
En “Morfometria esquelética y masa” y “Morfo-
metria alar y caudal” se ha comentado ya el efecto
de la edad sobre cada uno de los descriptores por
separado.
El que los elementos esqueléticos entre clases de
edad suelan ser diferentes sugiere la existencia de una

seleccion negativa sobre los inmaduros, que se des-
vian de los valores que presentan los adultos (Grant &
Grant, 1995).

La inferior masa de los inmaduros podria tener tres
explicaciones no excluyentes entre si: es una estrate-
gia adaptativa para no incrementar la carga alar; es un
efecto de su inferior posicion jerarquica y, por tanto,
de un acceso mas limitado al alimento, y es una conse-
cuencia directa de su menor tamafo.

Variaciones dependientes del sexo

Los tres principales patrones relacionados con el dimor-
fismo sexual que surgen de la descripcidon morfométri-
ca de las especies estudiadas indican que:
e Los machos poseen elementos no esqueléticos
mayores que las hembras.
¢ Las hembras no son meras versiones de los ma-
chos a menor escala, sino que las proporciones
de los diversos elementos anatémicos difieren.
En general, esta variacion es mayor en el elemen-
to no esquelético (tabla 36; ver tabla 17).

Tabla 35. Coeficientes de dimorfismo entre edades (adultos:inmaduros) de ocho descriptores morfométricos en dos parejas de especies
residentes para las que n = 10 (Parulidae y Turdidae). Las dos Ultimas filas sintetizan el dimorfismo promedio para los descriptores no

esqueléticos (ala, p8 y cola) y esqueléticos (pico y tarso).

B. belli
ala 1,05
p8 1,05
cola 1,06
picoc 0,98
picon 0,97
picoan 1,01
picoal 1,01
tarso 1,00
masa 1,05
Elemento no esquelético (%) 5,3
Elemento esquelético (%) 1,7

M. miniatus

C. occidentalis T. assimilis

1,03 1,06 1,04
1,03 1,05 1,06
1,00 1,08 1,06
1,00 1,01 0,98
0,99 1,00 1,02
0,97 1,00 0,99
0,99 1,02 1,02
1,00 1,00 1,01
1,00 1,02 1,04

2,0 6,3 5,3

1,0 1,0 1,6

Tabla 36. Coeficientes de dimorfismo sexual (machos:hembras) de ocho descriptores morfométricos en dos parejas de especies
monocromaticas residentes (Parulidae y Turdidae). Las dos Ultimas filas sintetizan el dimorfismo promedio para los descriptores no esqueléticos
(ala, p8y cola) y esqueléticos (pico y tarso). Cuando menos en estas cuatro especies, el dimorfismo inverso en el elemento esquelético es

debido a la anchura del pico.

B. belli
ala 1,06
p8 1,05
cola 1,02
picoc 1,00
picon 1,00
picoan 0,95
picoal 1,01
tarso 1,02
Elemento no esquelético (%) 4,3

Elemento esquelético (%) 1,6

M. miniatus

C. occidentalis T. assimilis

1,06 1,06 1,03
1,06 1,06 1,03
1,04 1,07 1,01
1,00 1,01 1,01
1,00 0,98 1,00
0,97 0,97 0,94
0,98 1,02 1,00
0,99 1,04 1,01

5,3 6,3 2,3

1,2 2,4 1,6
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e El pico de las hembras tiene una forma distinta vy,
con frecuencia, es mas ancho que el de los machos.

Esta variacién en las proporciones podria ser una ca-
racteristica utilizada en el reconocimiento entre sexos,
tal como ocurre en la especie humana (Gratiot-Alphan-
déry & Zazzo, 1982). Ademas, algunos de los coeficien-
tes de dimorfismo sexual en humanos son de un orden
de magnitud semejante al de las 76 paseriformes tra-
tadas. Por ejemplo, la estatura media mexicana, aun-
gue varfa mucho con el origen, la generacién y la zona
geografica, se ha estimado recientemente en 153,7 cm
para las mujeres de 20 a 49 afios y en 165,7 cm para
los hombres de 20 afos o mas (SSA, 2006). Segun un
informe técnico realizado por el Hospital Vall d’Hebron
en 2002 (http://Awww.elpais.com/articulo/sociedad/altu-

* Hembras
= Machos
12,4 ¢
12,2\3 ¥
12
118 .
11,6 | \ =
-~ 11,4 :
E 112 2 Y Yeia T
g 1'1 o/
c I L L ] @ o
10,8 | . En .
S 10,6‘ iwii L " $e
o
18"2‘; o | i
10 { & 177
9,8 | )
g u 56
Q'GVL 7= 5 "‘0\,:P
S
&g R
S % 6‘@
4/‘0 E“\ y&%) ,o\
a(In @ G 73\ o (,°\
m) @ ‘g,“*x/& ]
‘g v
* Hembras
= Machos
33,5 Fal »
|
33 [ ] 1 .,
L ]
32,5 - o
—_ | |
3 3 L]
é 32 * . . .
o
w
= 31,5
s e 7}883
L]
1 / 06
3| { ?’7& 8¢
30,5 ° ° _ffaoeg
/78 &
30 o P 7x’746 3'"
N —
83 e 2
[ —
Ala (mm")° 8 8 u 20

ra/circunstancias/elpporsoc/20060731elpepisoc_2/Tes),
la estatura media espafola a los 18 anos de edad es de
aproximadamente 173 cm en los hombres y de 164 cm
para las mujeres. Los coeficientes de dimorfismo sexual
gue se obtienen son de 1,08 y 1,05, respectivamente.

Como ya se ha mencionado, el tamafio puede
cuantificarse mediante un analisis multivariante como
el de componentes principales (ACP). La primera com-
ponente esta positivamente correlacionada con el ta-
mano. Este enfoque puede resultar especialmente Gtil
para revelar individuos fronterizos o atipicos en espe-
cies monocromaticas (fig. 49). Entre las especies mo-
nocromaticas tratadas, tres poseen un tamafo mues-
tral suficiente como para realizar este tipo de anélisis:
T sinaloa, C. occidentalis y M. miniatus (figs. 49-51).

Figura 49. Grafico de dispersion y resultado del ACP para T. sinaloa.
La variabilidad explicada por los dos primeros componentes es del
91,19%. Las flechas indican dos hembras fronterizas y un macho
atipico (posiblemente un artefacto debido a errores de medida).

cp1 cp2
ala -0,940 0,185
cola -0,914 -0,269
picon -0,576 0,814
tarso -0,909 -0,054
Figura 50. Gréafico de dispersion y resultado del ACP para
C. occidentalis. La variabilidad explicada por los dos primeros
componentes es del 83,78%.
cp1 cp2
ala 0,915 0,089
cola 0,894 -0,064
picon 0,199 0,968
tarso 0,809 -0,267
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Figura 51. Gréafico de dispersion y resultado del ACP para
M. miniatus. La cp1 pone de relieve el pequeno peso relativo que

tienen los elementos esqueléticos en el tamario; el tarso, de hecho,

estd inversamente relacionado con los elementos no esqueléticos.

La variabilidad explicada por los dos primeros componentes es del
73,08%.
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picon 0,054 0,810
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Estructuras sexuales externas

El aparato genital de las paseriformes es interno y se
halla en la cavidad abdominal (Proctor & Lynch, 1993),
aunque durante la época reproductiva desarrollan unas
estructuras especiales externas: el parche de incuba-
cion y la protuberancia cloacal. En la mayoria de es-
pecies estudiadas el pico de desarrollo del parche de
incubacion se da entre mayo y julio y el de la protu-
berancia cloacal se extiende desde abril hasta agosto
(D. baritula muestra una recrudescencia del desarrollo
de estructuras sexuales en enero-marzo, ver ficha). Sin
embargo, las poblaciones parecen adaptarse a la tem-
porada de lluvias (probablemente, al pico de produc-
tividad asociado), por lo que las aves en Cuixmala, en
consonancia con el régimen de lluvias mas restringido,
presentan temporadas de reproduccion mas tardias y
cortas (tabla 37, ver “Medio fisico”).

Tabla 37. Media, desviaciéon estandar y (moda) del inicio y duracion
de las temporadas de reproduccion de las especies para las que se
posee esta informacion en Las Joyas (n = 20) y Cuixmala (n = 4).

Se han transformado los meses en su ndmero ordinal desde enero
a diciembre. El inicio es significativamente mas temprano en Las
Joyas (Z = 2,87; p = 0,004) aunque no la duracién, posiblemente
debido al pequefio tamafo muestral para Cuixmala. Debido a
esta Ultima razoén, tampoco se han podido realizar comparaciones
intraespecificas entre sitios.

Sitio Duraciéon (meses) Inicio (mes)
Cuixmala 3,25 + 1,26 (3) 6,50 + 0,70 (6)
Las Joyas 3,30 £ 0,73 (4) 4,80 + 0,58 (5)

Figura 52. Parche de incubacion de una hembra de
H. leucophrys capturada el 26 VII 05. La formacion
del edema indica que se halla en la etapa Il del
desarrollo de esta estructura (ver texto).

Parche de incubacion

En las paseriformes, la placa incubadora o parche de
incubacion es una especializacion temporal del apterio
ventral que desarrollan las hembras durante la época
reproductiva (Proctor & Lynch, 1993; fig. 52). También
los machos de un reducido nimero de especies la pre-
sentan, aungue su grado de desarrollo varia en fun-
cion de su implicacion en la incubacion; por ejemplo,
los machos de Hirundo rustica pueden presentar placa
o no (Ball, 1983), mientras que todos los machos de
Chamaea fasciata la poseen siempre (Poole, 2005) y
alcanza un grado de desarrollo equivalente al de las
hembras (Pyle, 1997).

El parche de incubacién optimiza la transferencia de
calor a los huevos (Turner, 1997) asi como a los pollos
mientras estos no son capaces de regular su tempera-
tura corporal. Se debe tener presente que las plumas
constituyen el aislante térmico maés eficiente entre los
vertebrados (Schmidt-Nielsen, 1997) y que los machos
gue incuban pero que no desarrollan placa, aunque
reducen la velocidad con que se enfrian los huevos, no
mantienen la temperatura dptima de los mismos (Voss
et al., 2008). Esto explica el que sean las hembras las
que incuben durante las horas mas frias y, en particu-
lar, por la noche (Bailey, 1952). Asi pues, la incubacion
por parte de los machos muy probablemente ayuda
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Figura 53. Relacion entre el desarrollo de la placa incubadora y la reproduccién (modificado de Bailey, 1952). La curva indica la evolucién de
la placa a lo largo del ciclo: I. Pérdida de plumas en el apterio ventral; Il. Vascularizacion y formacién del edema; Ill. Méximo desarrollo de la
placa; IV. Fase de regresién de la placa. La recuperacion de los foliculos se difiere hasta la muda posnupcial.

a que las hembras puedan alimentarse durante mas
tiempo mientras abandonan el nido sin peligro de per-
der la puesta y aumentando, por lo tanto, su propio
rendimiento reproductivo (Voss et al., 2008).

El desarrollo del parche de incubacién esta asocia-
do a la reproduccion (fig. 53) y a los cambios hormona-
les correspondientes. Consta de cuatro etapas segun
Bailey (1952):

e Pérdida de las plumas del apterio ventral. Desde
el margen anterior del pecho hasta la cloaca y la-
teralmente hasta ambos méargenes de los tractos
ventrales. Tiene lugar pocos dias (habitualmente
uno o dos) antes de la puesta del primer huevo y
se completa en 24 horas.

e Vascularizacion de la dermis del apterio ventral.
Da lugar a un incremento del nimero y tama-
fio de los capilares, se pierden las papilas de las
plumas, comienza a formarse un edema y a en-
grosarse la epidermis. Esta etapa concluye con la
puesta del ultimo huevo.

e Edema del apterio ventral. Esta asociado a la
atrofia y desaparicién de la musculatura dér-
mica y a un aumento del nimero de estratos
gue componen la epidermis. Se prolonga a lo
largo de toda la incubacién y parte del empo-
llamiento.

e Regresion de la placa. Se inicia con la desapari-
cion del edema, aproximadamente cuando los
pollos tienen cuatro o cinco dias, y a continua-
Cion se produce una progresiva normalizacion de
la vascularizacién, que se alcanza aproximada-
mente cuando los pollos abandonan el nido.

En caso de que haya una puesta posterior, las eta-
pas 2 a 4 se repiten. La recuperacion de las plumas no
se produce hasta la muda posnupcial.

Pueden darse variaciones de este esquema, que se
basa en la descripcion de Zonotrichia leucophrys. Asi,

por ejemplo, Lloyd (1965) describe que en Sturnus
vulgaris la vascularizacion ya se inicia un mes antes
de la puesta.

El desarrollo del parche de incubacién esta controla-
do por dos hormonas sexuales: el estradiol, que regula
la vascularizacién y la pérdida local de plumas, y la pro-
lactina, que regula la formacién del edema (Bailey, 1952).

Las reglas discriminantes basadas en descriptores
morfométricos y/o el empleo de la presencia de estruc-
turas sexuales externas son dos técnicas que permiten
sexar a las aves monocromdticas en condiciones de
campo. Sin embargo, su poder de clasificacion es limi-
tado: por ejemplo, la ausencia de parche de incubacion
en el pico reproductivo no es condicion suficiente para
afirmar que un individuo no es una hembra, ya que
podria tratarse de una hembra fértil pero que no se ha
apareado o de una hembra estéril. Tampoco propor-
cionan una total fiabilidad: el sexado de un individuo
cuya longitud de ala se situa dentro del intervalo de
confianza del 95%, para los machos tiene un 5% de
incertidumbre. Sélo se puede lograr una total fiabilidad
in vivo mediante técnicas intrusivas como la laparosco-
pia (Richner, 1989) o a partir de analisis moleculares
(Griffiths et al., 1998).

Asi pues, la presencia de parche de incubacion es
un caracter que permite sexar durante la época de cria
aunque hay que tener presentes varias posibles fuentes
de error:

e | a presencia de parche de incubacion en los ma-
chos (por ejemplo, Chamaea fasciata). En este
estudio no se ha encontrado ningun caso en que
los machos desarrollen placa incubadora.

* Las posibles deficiencias congénitas que impiden
el desarrollo de placa. No se ha encontrado in-
formacion.

¢ La senescencia reproductiva. Es un aspecto del
ciclo biolégico de las paseriformes muy mal co-
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Figura 54. Protuberancia cloacal de un macho de
M. miniatus capturado el 9 VI 07.

nocido por la dificultad de su estudio. Esta re-
lacionada con el balance entre el coste de la re-
produccién y de la supervivencia (Ricklefs, 1973;
Promislow et al., 1994) y en el caso de las hem-
bras permite formular dos predicciones: una dis-
minucién de la fecundidad al alcanzar una edad
avanzada (Bennett & Owens, 2002) y un aumen-
to de la inversiéon en la reproduccién en la etapa
final de la vida (Williams, 1966; Velando et al.,
2006).

La senescencia reproductiva es conocida en aves
no paseriformes cautivas en zoos, observandose
gue diferentes 6rdenes muestran patrones de se-
nescencia distintos (Scheuerlein & Ricklefs, 2006).
Perrins & Moss (1974) y Dhondt (1985) encontra-
ron evidencias de que la eficiencia reproductiva
de Parus major se reducia al alcanzar la edad de
cinco afos. Sin embargo, la senescencia repro-
ductiva podria, como en los humanos, afectar
de forma diferente a machos y hembras (Reid et
al., 2003). La senescencia, ademas de reflejar un
descenso en la fecundidad, también se asocia a
la reduccion de la supervivencia dependiente de
la edad (Bronikowski & Promislow, 2005). La tasa
de senescencia aumenta con la latitud y también
es mayor en especies residentes que en migra-
torias (Mgller, 2007), y dentro de las especies
migratorias disminuye con la distancia recorrida
(Mgiller, 2007), por lo que parece estar mas fuer-
temente asociada a factores de mortalidad abio-
ticos (climaticos, sobre todo; Newton, 1998), que
son mas comunes en latitudes elevadas, que con
factores bidticos (por ejemplo, parasitos; Martin,
2004).

En este estudio, una hembra de D. baritula pre-
sentaba parche de incubacién cuando fue re-
capturada a la edad de 11 afos. Este dato da

idea de la extensién que puede tener la vida
reproductora de una paseriforme neotropical
de tan pequefo tamano y, de hecho, sugiere la
ausencia de senescencia reproductiva en esta
especie (Botkin & Miller, 1974; Finch & Austad,
2001), en contra de la prediccién de Bennett
& Owens (2002) segun la cual las especies de
pequefio tamafo y elevada tasa de mortalidad
instantanea son las que experimentan una se-
nescencia reproductiva mas rapida.

e La exclusion de la reproduccién. Puede ser debida
a una competencia por la limitacién de territorios
0 por una sex ratio que se desvia fuertemente
de la proporcién 1:1. Parece poco probable que
afecte a las hembras en las paseriformes.

Protuberancia cloacal

En las paseriformes, la protuberancia cloacal es una
protrusién de la regién cloacal que desarrollan los
machos durante la época reproductiva como resul-
tado del crecimiento de las vesiculas seminales (Salt,
1954; fig. 54). El maximo desarrollo de la protuberan-
cia cloacal en los machos de Tachycinetta thalassina
coincide con el periodo de puesta de sus parejas y
declina con el del empollamiento (fases Il y IV del de-
sarrollo del parche de incubacion; fig. 53), coincidien-
do con la gradual reduccion de oportunidades para
reproducirse (Lombardo, 2001). Segun Quay (1986),
este crecimiento no estd claramente correlacionado
con el de los testiculos y, por tanto, no es un buen
indicador del estado reproductivo del individuo. Por
el contrario, Sax & Hoi (1998) muestran que los ma-
chos de Panurus biarmicus sin aparear no desarrollan
protuberancia cloacal y que existe una elevada corre-
lacion entre su desarrollo y la condicién reproductiva.
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Estas conclusiones opuestas indican que se trata de
un caracter que varia de forma especifica.

También las hembras de un escaso numero de es-
pecies presentan protuberancia cloacal (aunque muy
diferente histoldgicamente), y en Prunella collaris ac-
tla como una sefal de estimulo dirigida a los machos
cuando las hembras solicitan la cépula (Chiba & Naka-
mura, 2002). Nuevamente, Chamaea fasciata constitu-
ye el Unico caso descrito entre las paseriformes mexi-
canas (Poole, 2005); la protuberancia de las hembras
alcanza un grado de desarrollo equivalente al de los
machos (Pyle, 1997).

Las vesiculas seminales actian a modo de depdsito
donde se almacena, madura y ayuda a ser expulsado
el semen en las paseriformes (Wolfson, 1954; Lake,
1981). No obstante, la ausencia de protuberancia cloa-
cal en muchas especies (la situacion predominante en
el Occidente de México, como en seguida se comen-
tard) pone de manifiesto que no es una estructura im-
prescindible para realizar estas funciones, lo que obliga
a plantearse si la ausencia de protuberancia se debe a
gue las vesiculas seminales no alcanzan el mismo gra-
do de desarrollo y si guarda relaciéon con el tamafio de
los testiculos e, indirectamente, con el sistema social
de reproduccion.

Una de las adaptaciones de los machos a la com-
petencia espermatica es el aumento del tamafo de los
testiculos, puesto que los testiculos de mayor tama-
Ao producen eyaculaciones de mayor volumen y con
mayor concentracién de esperma (Mgller, 1988b). De
acuerdo con la hipotesis de la competicion espermatica
(que se produce cuando una hembra es inseminada
por mas de un macho en cada ocasion que nidifica),
la calidad y frecuencia de la eyaculacion estan relacio-
nadas con el sistema social de reproduccion (Birkhead,
1998). Asi, las especies poligamas, que crian colonial-
mente, aquellas que tienen un mayor tamafio de pues-
ta o aquellas en que los machos no alimentan a su
descendencia poseen mayores testiculos (Pitcher et al.,
2005); en cambio, las especies mondgamas con menos
copulas extramaritales y, por tanto, escasa competen-
cia espermatica, tienden a tener testiculos mas peque-
nos (Mgller & Briskie, 1995).

La protuberancia cloacal también puede actuar
como oérgano félico, como se ha demostrado en Prunella
modularis (Birkhead et al., 1991) y Panurus biarmicus
(Sax & Hoi, 1998). En esta especie la protuberancia
cloacal involuciona y vuelve a desarrollarse con cada
nueva puesta; no obstante, esta regresién nunca se ha
observado en las especies estudiadas y probablemente
su desarrollo y evolucién estacional sigue un patrén se-
mejante al descrito para Prunella collaris por Nakamura
(1990): unas seis semanas antes de que tengan lugar
las cépulas la region cloacal se hincha progresivamente
hasta alcanzar su maximo tamafio coincidiendo con el
inicio de las copulas y se mantiene a lo largo del perio-
do reproductivo de las hembras.

Probablemente, la regresion de la protuberancia
esté relacionada con las expectativas reproductivas de
la temporada y con la condicion fisica. Tres posibles
contingencias determinarian la regresion:

e Tras una o dos nidadas exitosas un macho puede
decidir no continuar invirtiendo mas recursos en
la reproduccién a pesar de tener hembras recep-
tivas disponibles.

e Tras algunas semanas de intentos fracasados por
conseguir fecundar a alguna hembra, un macho
cuya condicion fisica es precaria puede decidir
primar la inversién de recursos en la superviven-
cia y no en la reproduccion.

e Tras un inicio tardio de la temporada reproduc-
tiva, un macho puede decidir maximizar su in-
version en la fase tardia del periodo fértil de las
hembras para, de esta forma, poder minimizar
la competencia con otros machos posiblemente
mas dominantes. Esta podria ser una estrategia
seguida principalmente por los inmaduros.

En cualquier caso, la regresién de la protuberancia
parece estar correlacionada con el inicio de la muda
posnupcial. En B. belli se ha observado que entre la
primera péntada en que se detecta el primer macho
mudando primarias (la 35, que se inicia el 4 de junio) y
la Ultima en que se detecta un macho con protuberan-
cia cloacal (la 42, que se inicia el 29 de julio) se obtiene
unar’=0,62 (p < 0,05; n = 85).

A pesar de que Quay (1986) advierte sobre el uso
de la protuberancia cloacal como indicador de la con-
dicion reproductiva, las evidencias muestran que todos
los machos que la han desarrollado poseen testiculos
agrandados. Asi pues, la presencia de protuberancia
cloacal puede emplearse como un caracter que permi-
te sexar durante la época de cria aunque hay que tener
presentes varias posibles fuentes de error:

e Los machos de muchas especies no desarrollan

protuberancia cloacal.

Este es un caracter que aparentemente muestra
una variacion maxima entre familias (tabla 38).
Sin embargo, dentro de algunas de ellas también
se da una gran variacion y presentan todo el es-
pectro de estadios desde la ausencia en el 100%
de los machos hasta la presencia de una protu-
berancia bien desarrollada en casi el 100% de
los machos. Entre las estudiadas, esta variacion
se observa en las familias Vireonidae y Troglo-
dytidae: V. brevipennis y H. leucophrys no desa-
rrollan protuberancia; un reducido porcentaje de
machos de V. hypochryseus, T. brunneicollis, T.
sinaloa y T. felix llegan a presentarla; las espe-
cies migratorias de larga distancia la desarrollan
plenamente (incluyendo V. flavoviridis, aunque es
pequefa y no supera puntuaciones de PC = 2).
La comparacién directa entre dos especies her-
manas como T. aedon y T. brunneicollis indica
gue es la especie migratoria de la pareja la Unica
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gue desarrolla protuberancia cloacal. Serfa intere-
sante confirmar si se trata de un patrén general
comprobandolo en otras especies muy cercanas
gue constituyen un binomio residente-migrante
como por ejemplo V. leucophrys'y V. gilvus. Este
patrén podria incluso darse de modo intraespeci-
fico: seguin Pyle (1997), en especies de la familia
Tyrannidae gue se encuentran tanto en Estados
Unidos como en el Occidente de México (por
ejemplo, M. tuberculifer y R sulphuratus), las
poblaciones de Estados Unidos desarrollan una
protuberancia reducida, mientras que las del Oc-
cidente de México no.

¢ |a presencia de protuberancia cloacal en las hem-
bras (por ejemplo, Chamaea fasciata). En el presen-
te estudio no se ha encontrado ninguna especie
cuyas hembras desarrollen protuberancia cloacal.

e Las posibles deficiencias congénitas que impiden
el desarrollo de protuberancia. No se ha encon-
trado informacién.

¢ La senescencia reproductiva. En Prunella modularis
se sabe que los machos con siete afios de edad
0 mas no se vuelven a aparear, mantienen pe-
quefos territorios y se alimentan solos a lo largo
de la temporada de cria (Davies, 1992).

¢ Laexclusion de la reproduccion. Hoi (1989) mues-
tra que Panurus biarmicus presenta una ratio de
machos a hembras de 2:1 y que esto determina
un elevado porcentaje de machos no apareados
durante la época de cria. Probablemente este
es el caso de la mayoria de especies residentes
ya que durante el pico reproductivo suele haber
mas de un 20% de individuos que no desarro-
lla estructuras reproductoras externas. De nuevo

Tabla 38. Grado de desarrollo de la protuberancia cloacal (PC) entre
las familias estudiadas. * La familia Vireonidae cuenta con especies
que desarrollan protuberancia cloacal (las migratorias), otras en las
que sélo una fracciéon de los machos la desarrollan y otras en las que
no se ha detectado.

Con PC Sin PC H PC
Sylviidae Dendrocolaptidae *Vireonidae
Turdidae Tyrannidae Troglodytidae
Parulidae Icteridae Mimidae
Thraupidae Cardinalidae
Emberizidae P aglaiae

Fringillidae

parece que este es un caracter que muestra una
variacion maxima entre familias: las especies de
la familia Turdidae muestran valores superiores al
90% de individuos con estructuras sexuales ex-
ternas (T. assimilis alcanza el 99%), mientras que
las especies de la familia Emberizidae no suelen
rebasar el 75% (s6lo un 31% en P ocai).

La exclusion de la reproduccién podria deberse
a sesgos en la proporciéon de sexos y a la limita-
cion de territorios y/o del sustrato necesario para
construir el nido, pero también a la condicién fi-
sica y/o jerarquica del individuo; asi, los machos
inmaduros serfan el grupo de edad con un mayor
porcentaje de exclusién debido a la competencia
con los machos adultos mas dominantes y con
territorios ya establecidos. La comparacién de
la frecuencia de individuos inmaduros y adultos
gue presentan protuberancia durante el pico re-
productivo podria ser Util para determinar si este
caracter acta como indicador de la condicién
reproductiva. Por ejemplo, durante los dos pi-
cos reproductivos de 2005, 14 de los 15 machos
adultos de D. baritula la desarrollaron, mientas
que solo uno de tres machos inmaduros lo hicie-
ron (y? = 3,54; p = 0,06).

Las restantes especies estudiadas o bien son
monocromaticas o bien no redinen una muestra
suficiente como para ser analizada. La compara-
cion de la presencia de estructuras reproductoras
externas durante el pico reproductivo de 2005
entre adultos e inmaduros para cuatro especies
monocromaticas sugiere que la protuberancia
cloacal podria actuar como un indicador de la
condicion reproductiva (tabla 39).

Tabla 39. Frecuencias por clase de edad en la presencia de estructu-
ras reproductoras externas (n) para cuatro especies monocrométicas
que desarrollan protuberancia cloacal. Se desconoce la proporcion
de sexos en la muestra. Datos para el pico reproductivo de 2005 (el
periodo en que se da el pico varia con la especie; ver fichas).

Especie Inmaduros% (n)  Adultos% (n) xip
B. belli 0(3) 62 (8) 1,68;0,20
M. miniatus 100 (4) 93(15) 0,01;0,93
A. virenticeps 0(10) 81 (16) 6,72;0,01
A. pileatus 57 (7) 100 (11) 0,55; 0,46






103

Determinacion del sexo

En los cinco primeros apartados de la segunda parte
se han comentado las diferencias en la morfometria
externa que existen entre ambos sexos: el dimorfismo
en el tamano, el dicromatismo en el plumaje y el de-
sarrollo de estructuras sexuales. En este apartado se
comentan los criterios que se han empleado para de-
terminar el sexo de las especies estudiadas junto a al-
gunos resultados novedosos.

Las especies monocromaticas sélo se han sexado
durante el periodo de cria mediante la presencia de
estructuras reproductoras externas.

En especies dicromaticas, la determinacion del sexo
se ha supeditado a la de la edad, de manera que an-
tes de realizar la primera operacién se ha efectuado la

segunda. Una excepcion la constituye C. parellina, una
especie que realiza una muda completa y presenta ma-
duracion retrasada del plumaje. La operacion inversa es
la Unica que ha permitido determinar el sexo y la edad
simultdneamente: una vez concluida la neumatizacién
craneal sélo pueden datarse y sexarse los machos adul-
tos; sin embargo, a partir de enero-febrero la melaniza-
cion del pico en los machos inmaduros se hace eviden-
te y permite determinar jpso facto la edad y el sexo. A
partir de este momento se deduce que los individuos
sin plumaje azul o sin pico negro son hembras (fig. 55).

El plumaje posjuvenil de los machos de V. jacarina
podria dar lugar a confusién aunque la melanizacion
de alas y cola solo se da en los machos (fig. 56).

Figura 55. Aspecto de C. parellina: un macho inmaduro capturado el 14 VI 05 (izquierda) y una hembra capturada el 11 1X 05 (derecha). El pico
de los machos se melaniza durante el invierno y durante la primavera-verano estos adquieren algunas plumas de tipologia adulta (aunque un
reducido porcentaje de individuos ya adquiere algunas durante la segunda muda posjuvenil). Este proceso permite separar los machos
inmaduros de las hembras y, ademas, los identifica como inmaduros. Las hembras nunca presentan pico negro ni plumas de un azul tan
intenso y solo pueden datarse hasta que se completa la neumatizacion craneal (aunque también pueden datarse aquellas que realizan una
segunda muda posjuvenil incompleta).
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Figura 56. Aspecto del plumaje posnupcial de V. jacarina: macho capturado el 7 | 05 (izquierda) y hembra capturada el 16 Ill 05 (derecha).
Los machos poseen rémiges y rectrices de un negro iridiscente y un plumaje corporal salpicado con algunas plumas negras. Las hembras
carecen de negro puro.

En C. notata se ha observado el mismo patrén de
dicromatismo que en Carduelis carduelis (Svensson,
1992): los margenes de las coberteras marginales son
del mismo color que las plumas del dorso en las hem-
bras y casi siempre negros en los machos (fig. 57).

En algunas especies dicromaticas con maduracion
retrasada del plumaje, como O. tolmiei y D. coronata
la determinacién del sexo en los inmaduros sélo se ha
realizado a partir de la muda de finales de invierno. En
P versicolor y P ciris sélo se han sexado los inmadu-
ros que poseen alguna pluma de tipologia masculina
adulta (fig. 58). Estos individuos se han considerado
machos por tres razones:

¢ Todos los inmaduros que presentaban plumas de

tipologia masculina adulta y que fueron recaptu-
rados como adultos resultaron ser machos.

¢ Ninguna hembra adulta ha presentado una sola

pluma de tipologia masculina adulta.

e Parece muy improbable que una hembra in-

madura pueda adquirir caracteres masculinos y
luego revertirlos. Thompson (1991) expone que

el 5% de hembras inmaduras inspeccionadas
poseia plumas azules en la cabeza pero posible-
mente se trataba de especimenes mal sexados
durante su preparacion (Clench, 1976; Parkes,
1989; Lee & Griffiths, 2003).

La determinacion del sexo en especies dicromaticas,
como se acaba de ver, no siempre es trivial. Hay que
tener en cuenta un fenémeno adicional que puede con-
ducir a error: la masculinizaciéon de las hembras, espe-
cialmente en relaciéon con la edad. En el sur de Espafa,
un 4,5% de las hembras de Charadrius alexandrinus
muestra barra frontal negra (un caracter masculino) en
el plumaje nupcial, probablemente como resultado de
un desequilibrio hormonal condicionado por la edad, ya
que es significativamente mas frecuente que una hem-
bra lo adquiera a medida que envejece (Amat, 2005). La
expresion de caracteres masculinos en hembras de edad
avanzada es un fendmeno reversible (Tella et al., 1996),
de manera que un mismo individuo puede presentarlos
un afo y no mostrarlos al siguiente. En otras especies
en las que se ha detectado la masculinizacion de las

Figura 57. Coberteras marginales de dos adultos de C. notata capturados el 11 X 06. En el macho (izquierda) los margenes son negros y en
la hembra verdes (derecha). Notese la menor saturacién de colores en la hembra. (Fotos G. Gargallo).



Determinacion del sexo 105

Figura 58. Cabeza de P versicolor. A la izquierda, macho inmaduro capturado el 12 X 05: posee tres plumas iridiscentes de tipologia
masculina adulta en la frente (notar que se hallan en la misma zona que ocuparan en el adulto) y un anillo ocular rojizo que nunca presentan
las hembras. A la derecha, macho adulto capturado el 8 | 05.

hembras se han propuesto la seleccién sexual (Tella et Entre las especies presentes en el Occidente de Méxi-
al., 1997), las sefiales honestas (Amundsen, 2000) y las  co este fendmeno es conocido en Piranga ludoviciana y
sefales deshonestas (Hockham & Ritchie, 2000) como  Vireo atricapilla (observaciéon personal en Oklahoma).
hipotesis para explicar este fendmeno.
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Neumatizacion craneal

La neumatizacién (o vaciamiento) de los huesos es
una mas de las adaptaciones de las aves al vuelo jun-
to con la fusion y reduccién del nimero de huesos,
la presencia de sacos aéreos, la reduccién de estruc-
turas reproductoras durante el periodo no reproduc-
tivo y el almacenamiento de energia en forma de
grasa durante la migracion. La neumatizacién cra-
neal es un proceso del desarrollo postembrionario
gue tiene lugar durante los primeros meses de vida
en las paseriformes de pequefio tamafo. Consiste
en la formacién de una segunda capa dsea bajo la
primera ldamina de hueso que posee el craneo de los
juveniles de las paseriformes cuando abandonan el
nido. La forma en que esta segunda capa se desarro-
lla y los cambios anatémicos observables a los que
da origen en 34 especies de paseriformes nearticas
han sido revisados por Yunick (1979, 1981). Yunick
(1981) ademas proporciona un sencillo modelo que
predice el patrén que seguird una especie conocien-
do la longitud y anchura del neurocraneo. En gene-
ral, las aves pequefias tienden a seguir el denomina-
do patrén periférico (fig. 59) y las aves medianas o
grandes el de la linea media.

El cerebro de los pollitos de las paseriformes crece
mas alld de su tamafo adulto pero aproximadamen-
te en el momento de abandonar el nido comienza a
contraerse. Esta contraccion estd relacionada con el
progreso de la neumatizacion (Stork, 1967). Schnei-
der (1981), a partir de recapturas, determiné que la
tasa de neumatizacion en Spizella pusilla se frena a
medida que el proceso se acerca a su finalizacion, de
forma que el crecimiento parece ajustarse a un mode-
lo exponencial. Sin embargo, las estimaciones tanto
de la duracion como de la velocidad de la neumatiza-
cion a escala poblacional se complican debido a que
se mezclan individuos de diferente edad. Suponiendo
que la duracion del proceso se mantiene constante
entre las diferentes puestas a lo largo de la tempora-
da de cria, la duracién minima puede estimarse como
la diferencia entre la fecha en que se observan los
primeros inmaduros con craneo completamente neu-
matizado y la fecha en que abandonan el nido los
primeros volantones. La complecién de este proceso
entre las paseriformes europeas y norteamericanas
estudiadas requiere entre dos y ocho meses (Jenni &
Winkler, 1994; Pyle, 1997).

Figura 59. Macho inmaduro de W. pusilla capturado
el 10 X 06. La neumatizacién, aun incompleta
(OC =2), sigue el patron periférico. (Foto G. Gargallo).
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L(t) = L_[1 - et<a0]

-

Crecimiento

Edad

Crecimiento

Edad

Figura 60. Funciones monotonicas crecientes. A la izquierda, modelo de crecimiento de Von Bertalanffy: cada curva corresponde a un valor de la
constante k, cuanto mayor es este antes alcanza valores asintéticos el crecimiento. A la derecha, un modelo hipotético de crecimiento irregular

con una fase central de ralentizacién.

Por lo menos desde mediados del siglo XX (Miller,
1946), la neumatizacion craneal ha sido empleada
para poner en evidencia que un ave no ha alcanzado
su desarrollo completo y, por tanto, es util para datar.
En la recoleccion de datos para este trabajo (“Recolec-
cion de datos y variables registradas”) no se incluyeron
notas para realizar la descripcion de este proceso; no
obstante, el modelo observado mas frecuentemente
ha sido el de la linea media.

En algunas especies es frecuente que los adultos
nunca terminen el proceso de neumatizacion, aunque
en la mayoria de especies practicamente el 100% de
los adultos lo concluyen. Este hecho parece mas pro-
bable que se deba a una competencia por el espacio
entre el tejido cerebral y el 6seo (el causante de que
no ganen la segunda capa ¢sea craneal mientras son
pollitos) que a una hipotética limitacion de la ventana
temporal para que tenga lugar este proceso. En 13 de
las especies tratadas se ha observado retencion de
ventanas en adultos: S. griseicapillus, X. flavigaster,
E. difficilis/occidentalis, T. sinaloa, H. leucophrys, C.
aurantiirostris, C. occidentalis, C. frantzii, B. belli, D.
baritula, A. pileatus, A. virenticepsy P ocai.

Hasta el presente no se han estudiado las posi-
bles consecuencias del resto de procesos del desarro-
llo postembrionario sobre la neumatizacion craneal
aunque, tedricamente, la competencia por recursos
energéticos, metabdlicos o nutricionales podria tener
relevancia y causar su ralentizacion. La neumatizacion
tiene lugar simultdaneamente a la muda posjuvenil en
todas las especies aqui tratadas, y en las migratorias
también se solapa con la migraciéon posnupcial y la
muda parcial a la llegada a los cuarteles de invierno.
Ademas, en el caso de V. bellii y de un nutrido grupo
de especies de las familias Cardinalidae y Emberizi-
dae, se solapa con una segunda muda extensa que
tiene lugar en otofio.

Los procesos de crecimiento se rigen a escala pobla-

cional por modelos exponenciales como las funciones
logisticas de Gompertz o de Von Bertalanffy (Ricklefs,
1968). Todos ellos predicen un crecimiento monoténico y
una fase final asintética como la observada por Schneider
(1981). Sin embargo, si la competencia con otros proce-
sos alterara la tasa de crecimiento de forma temporal se
esperaria que la curva real de crecimiento, por lo menos a
escala individual, se desviara de la regularidad y mostrara
variaciones bruscas de pendiente (fig. 60).

En el supuesto de que la competencia con otros
procesos del desarrollo juvenil afectara a la tasa de
neumatizacién craneal podria esperarse que esta: 1)
se acelerase con el final de los procesos con los que
compite, 2) se ralentizase durante su solapamiento, 3)
fuera mas constante en las especies residentes debido
a la menor limitacion temporal

Para testar estas predicciones serfa necesario com-
parar aves de edad (es decir, puesta) y fase de muda
conocidas. Ademas, la tercera prediccion deberia ser
testada en especies (0 poblaciones de una especie con
diferente estatus migratorio) que criasen en la misma
latitud para evitar el posible efecto de la variacién en
la tasa metabdlica (Wiersma et al., 2007). Los escasos
datos que se poseen no permiten realizar estos con-
trastes de hipdtesis pero la exploracion de las tasas de
neumatizacion craneal (tabla 40) obtenidas a partir de
las recapturas de siete especies de la familia Parulidae
sugiere gque la neumatizacion craneal se acelera con
la finalizacién del periodo de solapamiento (fig. 61)
aungue no permite esclarecer si las especies residen-
tes muestran una tasa de neumatizacion craneal mas
constante.

Estos resultados podrian ser un artefacto produ-
cido por la forma en que se ha calculado la tasa de
neumatizacion craneal, a partir de la puntuacion (el
incremento entre sucesivas puntuaciones no es lineal,
especialmente para los incrementosde0Oa 1yde5a6,
ver Schneider, 1981) y no del incremento de superficie
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Tabla 40. Logaritmo de la tasa de neumatizacion craneal (Itnc = log (ANC/?) para siete especies de la familia Parulidae. Los periodos de
eclosién, muda, migracion y finalizacion de la neumatizacion craneal se presentan para facilitar la interpretacion de los resultados. NC =

neumatizacion craneal; t = tiempo.

Especie (n) Itnc Periodo eclosion Finalizacion NC Muda Migracion
G. poliocephala (7) -1,333 julio-agosto diciembre-febrero posjuvenil: sepiembre-enero
1. virens (4) -1,376 mayo-agosto diciembre-enero posjuvenil: junio-septiembre agosto-octubre
otofo: septiembre-diciembre
M. miniatus (8) -1,280 mayo-julio noviembre-enero posjuvenil: julio-noviembre
W. pusilla (16) -1,336 junio-julio octubre-febrero posjuvenil: julio-septiembre agosto-octubre
otofio: septiembre-noviembre
B. belli (8) -1,392 mayo-julio noviembre-marzo posjuvenil: junio-octubre
V. celata (4) -1,305 marzo-julio noviembre-febrero posjuvenil: mayo-septiembre junio-octubre
otofio: septiembre-octubre
O. tolmiei (13) -1,243 mayo-julio noviembre-febrero posjuvenil: julio-septieembre julio-noviembre
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Figura 61. Variacion mensual del logaritmo de la tasa de osificacion craneal para siete especies de la familia Parulidae. Se presenta la mediana,
los cuartiles centrales, el rango y una curva de ajuste polindmico. La leyenda se muestra en el grafico de G. poliocephala, en la parte inferior.
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neumatizada.

Tampoco puede descartarse que la neumatizacion
craneal, ademas de la muda y la migracion, compita
con otros procesos como el desarrollo de la musculatu-
ra o del sistema inmunitario, por ejemplo, durante los
primeros meses de vida.

La desviacion mas patente del patrén esperado es
la de M. miniatus y no se ha encontrado una explica-
Cion para la misma.

La tasa de neumatizacion craneal de /. virens es supe-
rior a la esperada para una especie cuya masa media de
24,75 g es el doble de la masa de la seqgunda especie de
mayor tamafo de la muestra, G. poliocephala, de solo
12,35 g. Posiblemente esta discrepancia con el valor es-
perado (la tasa metabdlica disminuye con el tamafo y
cabe esperar lo mismo de la duracién de los procesos de
crecimiento) se deba a que los valores con los que se ha
calculado proceden de la fase final del proceso cuando
ya no existe solapamiento con la muda de otofo.
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Muda

La muda es el proceso de reemplazo total o parcial del
plumaje que ocurre de forma regular a lo largo del ci-
clo anual del ave. Sigue un programa espacial y tem-
poral caracteristico que lo diferencia de la renovacion
adventicia de las plumas perdidas accidentalmente
(por ejemplo, como consecuencia de un intento de
depredacion; Lindstréom & Nilsson, 1988; Mgiller et al.,
2006), y esta inextricablemente ligada al mantenimien-
to del plumaje y al ajuste de sus funciones a lo largo
del ciclo anual (Burtt 1986; Jenni & Winkler, 1994; ta-
bla 41). No obstante, la funcion de algunos episodios
de muda es muy poco evidente y sugiere que podrian
carecer de valor adaptativo. La conversion de exceden-
tes proteicos en forma de queratina es un hipotético
mecanismo que podria explicar algunas renovaciones
gue Unicamente implican zonas limitadas del plumaje
corporal en ciertos episodios del ciclo anual de muda
(Foster, 1975) que, de manera incidental, afectan a
una fracciéon limitada de la poblacién. Este podria ser
el caso de la muda primaveral con o sin solapamiento
con la reproduccién en las especies residentes y de la
muda a la llegada a los cuarteles de invierno de las
especies migratorias.

Esta dependencia del plumaje y del ciclo anual
desaconseja referenciar las estrategias de muda a un
sistema como el propuesto por Howell et al. (2003,
2004) que postula una desvinculacion de la muda y el
momento del ciclo anual y se basa en supuestas homo-
logias entre taxones (Jenni & Winkler, 2004).

La plasticidad del ciclo vital de las aves y, mas con-
cretamente, de su ciclo de muda (ver “Ciclos vitales”)
puede ponerse de manifiesto, por ejemplo, en los ra-
pidos cambios en la estrategia de muda descritos por
Orell & Ojanen (1980) en las poblaciones de Parus ma-
jor tras su reciente colonizacién del norte de Finlandia.

En esta obra se ha utilizado una terminologia des-
criptiva cuyo marco de referencia es el ciclo vital y, den-
tro de este, la estacion del afo y la extensiéon de la
muda. Esta nomenclatura no es tampoco perfecta pero
permite distinguir de forma inequivoca cada episodio
en el contexto del ciclo de muda de cada especie. Val-
ga como ejemplo el seqgundo episodio de muda del pri-
mer ciclo anual de A. rufivirgatus, un caso complicado
gue se ha denominado muda posjuvenil completa para

diferenciarlo del primer episodio denominado muda
posjuvenil parcial con el que se solapa en el tiempo
(ver ficha).

Tabla 41. Principales funciones del plumaje y episodios de muda en el
Occidente de México que, en teoria, deberian estar mas directamente
relacionados. La reproduccion tiene lugar entre finales de

primavera y verano. Todas las especies, excepto V. flavoviridis (y
quiza M. luteiventris), mudan sus rémiges una sola vez al afio
probablemente debido al importante gasto energético que supone
(Murphy & King, 1992) y a los riesgos ligados a la pérdida de
funcionalidad en el vuelo (Van der Veen & Lindstrom, 2000).

Funcién Periodo Muda
Aislamiento térmico Invierno Otonal
Atraccién sexual Nupcial Primaveral

Vuelo Premigratorio  Posnupcial principalmente

Fase territorial o
gregaria

Condicién fisica/
estatus jerarquico

Varia con la especie

A pesar de la utilizacién generalizada de la muda
para la datacion de paseriformes tanto en proyectos
cientificos como en la extendida practica del anilla-
miento con fines recreativos, continta siendo sorpren-
dentemente mal conocida desde el punto de vista fi-
siolégico y celular (Yu et al., 2004), individual (Jenni
& Winkler, 1994) y poblacional (Shirihai et al., 2001).
AUn no se posee una descripciéon precisa de la exten-
sién del plumaje renovado en cada episodio de muda
para la mayoria de especies (incluso del Paleartico oc-
cidental y el Neartico), y, en el caso de la mayoria de
las especies migratorias transaharianas ni siquiera se
conoce el nimero de episodios que componen la frac-
cion del ciclo anual que transcurre fuera de los territo-
rios de cria. En parte, esta carencia se debe a la falta de
consenso en la definicion de lo que es un episodio de
muda (Willoughby, 1986), de modo que es frecuente
gue episodios separados en el tiempo continden consi-
derandose un solo episodio dividido en dos etapas, por
ejemplo, una muda suspendida (Svensson, 1992; Pyle,
1997), o bien, al contrario, que los diversos episodios
que transcurren fuera de los territorios de cria se consi-
deren una Unica muda continua (Pyle, 1997). Estas ca-
rencias dificultan la propia comprension de la muda, su
uso correcto como método de datacion (por ejemplo,
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el primer ciclo de muda de Vireo olivaceus descrito por  Proceso

Mulvihill & Rimmer, 1997) y los estudios encaminados

a establecer homologias filogenéticas entre estrategias ~ Tres elementos componen el proceso de muda: se-

de muda (Howell et al., 2003). cuencia, intensidad y duracion.

En este apartado se definen los principales descrip-

tores de la muda, se muestran los patrones seguidos Secuencia

por las especies estudiadas y se discuten posibles me-  Es el orden en que se reemplazan las plumas. La

canismos explicativos para la variacion en la extension ~ muda completa en los paseriformes sigue la denomi-

de la muda de los paseriformes y para el solapamiento  nada secuencia basica. Dicha secuencia se inicia por

entre la muda y la reproduccion de aproximadamente el reemplazo de la p1 y su correspondiente coberte-

un tercio de las especies residentes tratadas. Concluye  ra primaria y procede de manera consecutiva hasta

con una seccion dedicada al uso de la muda para la  la primaria mas distal, mientras que la secuencia de

datacion. reemplazo de rectrices y de secundarias va de la 1 a
la 6, aunque estd fijada mas laxamente entre aque-
llas. Con relacion al de las primarias, el reemplazo de

Elementos descriptores de la muda los restantes tractos varia levemente entre especies
(fig. 62), pero a grandes trazos sigue este esquema:

Los elementos descriptores de la muda se pueden las primeras rectrices y secundarias se mudan cuando

agrupar en tres categorias: la forma en que se efec- el crecimiento de las primarias ha progresado hasta la

tla la renovacion (proceso), el resultado final de cada  p3, p4 o p5; las terciarias y grandes coberteras suelen

episodio (patrén) y el numero de episodios en el ciclo  hacerlo un poco antes; el reemplazo de plumas del

anual, y su programa temporal (ciclo de muda). La for-  cuerpo suele iniciarse también con el de las terciarias;

ma en que una especie combina todos estos elementos el alula se muda con las Ultimas primarias aparente-

es lo que puede denominarse estrategia de muda. mente porque asi se minimiza la pérdida temporal de
Emberizidae
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Figura 62. Secuencia de reemplazo relativa al progreso de la muda de primarias (eje de abscisas) en cinco tractos durante la muda completa
de seis especies residentes. Las lineas continuas indican las secuencias comunes a todos individuos.

Arriba: Emberizidae. Secuencia basada en cuatro especies: A. pileatus, A. virenticeps, A. rufivirgatus y A. ruficauda. Existe considerable
variacion entre especies. Las diferencias mas amplias se dan en el reemplazo de terciarias: A. rufivirgatus inicia su muda justo al principio de la
secuencia basica, mientras que A. pileatus la difiere hasta la p5. La muda de las plumas del &lula y, sobre todo, de las secundarias (en ocasiones
hasta tres quedan retrasadas) concluye después de que haya terminado la de primarias.

Abajo: Parulidae. Secuencia basada en dos especies: M. miniatus, B. belli. Ambas especies poseen una secuencia practicamente idéntica. La
conclusion de la muda de primarias y secundarias converge.

En todos los casos el reemplazo de la GC10 esta desligado de la del resto de grandes coberteras y tiene lugar entre las p6 y p7.

La muda de las plumas del cuerpo, de las escapulares y de las coberteras alares y caudales se prolonga mas alla del final de la muda de los
tractos representados.
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su funcion (Jenni & Winkler, 1994). Jenni & Winkler
(1994) interpretan el que las coberteras medianas
sean uno de los tractos que se reemplazan mas tarde
en la secuencia de muda (fig. 67) en primera instan-
cia como una adaptacion que permite proteger a los
caflones en crecimiento de las grandes coberteras, y
después como una consecuencia de su propia necesi-
dad de proteccion, de manera que su muda se retrasa
hasta que las nuevas coberteras marginales se hayan
desarrollado.

Se conocen unas cuantas excepciones a esta se-
cuencia: por ejemplo, Locustella luscinioides (Bensch
et al., 1991) y Lanius cristatus (Stresemann & Stre-
semann, 1971) pueden iniciar la secuencia de muda
completa en las primarias p3, p4 o p5 y reemplazar el
resto de primarias de forma divergente; sin embargo,
la mayor parte de los individuos se ajustan al modelo
basico. Hasta el momento, la Unica excepcion descrita
en que todos los individuos de la especie siguen una
secuencia diferente es la de Muscicapa striata, que
reemplaza las primarias en el orden inverso al normal
(Stresemann, 1963).

Podria considerarse también una leve variacién de
la secuencia basica la retencion de secundarias que
muestran algunos individuos de especies como Sylvia
communis (Shirihai et al., 2001), Sylvia borin (Jenni &
Winkler 1994, observacién personal en Catalufia) o D.
baritula (este trabajo), en las que la secuencia basica
de muda se continta hasta su finalizacion en todos los
tractos excepto en las secundarias.

Posiblemente los episodios de muda parcial siguen
también esta misma secuencia como se discutira en el
subapartado “Extension de la muda. Patrones y meca-
nismos subyacentes”.

Intensidad

Es la velocidad instantdnea de muda y puede expresar-
se como el numero de plumas que crecen simultanea-
mente (es mas sencillo referirlo a porcentaje en el caso
de tractos corporales).

Se sabe que los adultos que realizan puestas tardias
aceleran la muda posnupcial aumentando su intensi-
dad y, en menor medida, la tasa diaria de incremento
de masa de cada pluma (Dawson, 2004); en algunas
especies, este aumento de la velocidad de muda tie-
ne como consecuencia adicional un acortamiento de
la longitud de las rémiges (Hall & Fransson, 2000). La
tasa diaria de aumento de masa de la pluma no puede
exceder determinados limites metabdlicos, por lo que
por encima de ciertos valores de intensidad la pluma
no puede alcanzar su masa normal, algo que sin duda
afecta a la calidad de la misma (se desconoce la for-
ma en que afecta a la estructura microscopica de la
pluma pero probablemente causa su simplificacion) y
a las funciones que realiza, con la consiguiente reper-
cusion sobre la supervivencia e, indirectamente, sobre
la siguiente temporada reproductiva (Dawson et al.,

2000). La tasa de crecimiento de la pluma estd con-
trolada a través del fotoperiodo, con el que guarda
una relacion inversa (Dolnik & Gavrilov, 1980; Dawson,
2004): cuanto mas se acorta el dia mas aumenta la
tasa de crecimiento.

El método de Bensch & Grahn (1993) permite esti-
mar la velocidad de muda de un individuo a partir de la
puntuacion del crecimiento de primarias y secundarias
aungue tiene dos inconvenientes: exige un numero de
recapturas = 30 para establecer la recta de regresion
predictora (en la practica esto supone varios afos de
toma de fichas de muda durante la época adecuada)
y no permite corregir el efecto que tiene la fecha de
inicio de la muda sobre su intensidad.

Las aves tropicales poseen una tasa metabdlica in-
ferior a las de latitudes temperadas (Wiersma et al.,
2007). Esta caracteristica, unida a la menor variacion
del fotoperiodo a lo largo del afo, permite predecir
tasas de aumento de masa de la pluma inferiores y mas
constantes a lo largo de la muda.

Algunas especies pueden efectuar verdaderas sus-
pensiones de la muda, es decir, tenerla y retomarla en
el punto en que la dejaron tras un lapso de tiempo. Asi,
todas las especies de colibries del area de estudio sus-
penden aparentemente la muda en diferentes momen-
tos a lo largo del proceso (observacion personal) como
ya ha sido descrito en otras regiones (Stiles, 1995; Ditt-
mann & Demcheck, 2006). Entre las paseriformes estu-
diadas sélo se ha comprobado suspension de la muda
en un S. coerulescens adulto y, posiblemente, en tres
machos de P melanocephalus (fig. 63).

Duracion

Esta intimamente ligada a la intensidad. Dentro de una
misma especie varia entre inmaduros en funcién de
la fecha de eclosiéon (Bojarinova et al., 1999) y entre
adultos en funcion de la finalizacién de la reproduccién
(Dawson et al., 2000). Entre especies varia légicamente
con el tamafio (Rohwer et al., 2009a) y, probablemen-
te, el taxon.

La duracion de la muda en las especies tropicales
también deberia reflejar su ritmo de vida mas lento
(Wiersma et al., 2007). La forma mas directa de po-
ner esto en evidencia seria comparar la duracion de
la muda de primarias de especies con poblaciones
dentro y fuera de los trépicos. Entre las estudiadas,
siete cumplen este requisito (T. aedon, V. gilvus, E.
difficilis / occidentalis, P caerulea, G. trichas, I. virens
y P.melanocephalus), pero para ninguna de ellas se
poseen suficientes datos. Sin embargo, el aumento de
la duracion de la muda debida a la menor tasa meta-
bolica debe sumarse sin duda al efecto del aumento de
la duraciéon de la muda con la disminucién latitudinal
(Mewaldt & King, 1978).

A pesar de la dificultad de corregir los numerosos
factores que pueden influir sobre ella (estatus migra-
torio, filogenia, dieta, tamafo, sexo, fecha de inicio),
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Figura 63. Ala de un macho adulto de P
melanocephalus capturado el 12 109. La
extension de la mancha subapical, la forma
del &pice y la decoloracién general del vexilo
delatan la retencién de las secundarias 4y 5,
gue debieron originarse en el verano-otofo
de 2007. El escaso desgaste que sufren estas
plumas podria explicar que el ave no necesite
renovarlas anualmente.

la duracién de la muda de primarias de las especies
residentes del Paleartico occidental de tamafio simi-
lar (Ginn & Melville, 1983) y de las residentes del
Occidente de México (este trabajo) muestra que la
duraciéon en estas es mayor, probablemente como
efecto de la latitud y la tasa metabdlica conjunta-
mente (tabla 42).

El método de Rother & Newton (2003) permite esti-
mar las fechas de inicio y finalizacion de la muda a par-
tir de la presencia/ausencia de muda activa; sin embar-
go, el andlisis no converge si no se poseen suficientes
datos al principio y al final del proceso. Mediante este
método se ha podido estimar la duracion de la muda
de T. sinaloa en 93 + 4 dias (entre el 25 de septiembre
+ 2,05 dias y el 27 de diciembre = 1,61 dias; n... =19;

N, = 39); una estimacion mucho mas preclinlc.c; si se
tiene en cuenta el error estdndar de mas de 34 dias
obtenido para el inicio de la muda estimado median-
te regresion lineal (el método de Prim [1978] tiende

a producir sobreestimaciones moderadas). Aunque un

57% mas ligero que T. sinaloa, Troglodytes troglodytes
(m = 9 g en promedio), la Unica especie de la fami-
lia que se encuentra fuera del continente americano,
completa la muda de primarias en unos 60 dias (Ginn
& Melville, 1983), es decir, un 50% mas rapidamente.

La masa explica sélo un 35% de la variabilidad en la
duracién del reemplazo de primarias. Sin duda, el error
en la estimacién (debido al pequefo tamafio muestral),
el nimero de primarias visibles, la dieta, la fecha de ini-
cio de la muda (Dawson et al., 2000) y el factor filoge-
nético explican un buen porcentaje de la restante va-
riabilidad. Al analizar el efecto de la masa y del nimero
de primarias visibles mediante un GLM se observa que
la duracién de la muda, l6gicamente, aumenta con el
numero de primarias (fig. 64) y la variabilidad explicada
aumenta hasta el 69% (tabla 43).

La duracion relativa de la muda en cada tracto no
es constante. Por ejemplo, las seis rectrices son muda-
das en el mismo tiempo en que se mudan entre cuatro
y cinco primarias. Estas diferencias no parecen debidas

Tabla 42. Duracion media (D en dias), inicio y final estimados para la muda de primarias en 11 especies del Occidente de México (OM)
mediante regresion lineal de la puntuacién de las primarias sobre la fecha juliana (Prim, 1978). Las columnas de la izquierda presentan la
duracion estimada de 11 especies del Paleartico occidental (PO) seleccionadas por su tamano, dieta, habitos y condicién migratoria similares

(Ginn & Melville, 1983).

Especies del OM n Masa (g) Inicio-final D(OM) D(PO) n Especies del PO
M. miniatus 5 7.83 7/7-24/9 79 55 93 Regulus
B. belli 8 10,84 23/6-14/9 83 75 328 Parus caeruleus
A. virenticeps 19 35,01 21/7-20/10 91 55 341 Emberiza citrinella
E. difficilis/ occidentalis 3 10,08 22/7-28/10 98 50 689 Sylvia atricapilla
P erythrocephala 7 18,32 20/6-28/9 100 50 37 Saxicola torquatus
P ocai 3 53,69 25/5-7/9 105 92 90 Turdus viscivorus
T sinaloa 3 15,67 12/9-26/12 105 60 796 Erithacus rubecula
M. occidentalis 7 37,27 15/6-27/9 106 50 985 Turdus philomelos
C. occidentalis 4 24,90 12/7-27/10 107 54 577 Prunella modularis
T. felix 6 14,07 14/7-29/10 107 60 565  Troglodytes troglodytes
M. caerulescens 8 62,03 28/6-14/10 108 75 237 Turdus merula
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Figura 64. Diferencias en la duracién de la muda de 85
primarias en funcion del nimero de primarias visibles
y la media de la masa como covariable en 11 de las
especies estudiadas. (GLM: F, ,=12,397; p < 0,01). 80
Se muestran las medias e intervalos de confianza del
95% (barras).

Primarias

a la longitud de la pluma puesto que se mantienen
en especies con rectrices mas largas que las primarias,
como M. miniatus (fig. 62) y sugieren la existencia de
mecanismos de control del crecimiento de la pluma
mas rigurosos en las primarias que en las rectrices (Sa-
rasola & Jovani, 2006). Este mismo efecto parece darse
en terciarias, secundarias y grandes coberteras (Jovani
& Blas, 2004).

Tabla 43. Resultados del modelo del efecto de la masa promedio
de las 11 especies y el nimero de primarias visibles (PP) sobre la
duracion del reemplazo de primarias. La variabilidad explicada por el
GLM es R?= 0,69 (p = 0,01).

Efecto F, P

Masa 257,90 < 0,01

pp 407,94 0,026

masa x pp 99,00 0,126
Patréon

El patrén de muda puede descomponerse en la ex-
tension del reemplazo y los plumajes que origina cada
episodio.

Extension

La extension varia con el episodio de muda vy, dentro
del mismo, de forma inter e intraespecifica. Por ejem-
plo, la variacion en la extensiéon de la muda posnupcial
completa (la extension mas frecuente para este epi-
sodio; ver Jenni & Winkler, 1994 y tabla 44) tiende a
ser nula, es decir, todos los adultos renuevan todo su
plumaje. Por el contrario, la variacion de la muda pos-
juvenil puede ser muy amplia y depende sobre todo
de la fecha de eclosién, y en menor medida del sexo
(Bojarinova et al., 1999), pero no de la condicién fisica
(Evans, 1986). Las diferencias latitudinales intraespe-
cificas en la extension de la muda posjuvenil parcial

se explican aparentemente por el menor intervalo de
tiempo disponible para efectuarla entre las poblacio-
nes mas septentrionales (Jenni & Winkler, 1994).

La muda posnupcial suele ser completa aunque
en algunas especies es muy reducida (por ejemplo,
Acrocephalus scirpaceus; Svensson, 1992). Entre las
76 especies tratadas este patrén solo se ha observado
en tres especies migratorias: M. luteiventris, P cirisy P
versicolor (tabla 44). Un caso aparte lo constituye D.
baritula, especie en la que alrededor de un 40% de los
adultos retiene 2-4 secundarias.

La muda posjuvenil suele ser parcial y normalmente
implica la renovacion de todas las plumas del cuerpo
y de la mayoria de las coberteras alares excepto las
primarias, aunque es frecuente que incluya también
rémiges, rectrices y plumas del 4lula; no obstante, la
variacion entre individuos en las especies que experi-
mentan mudas parciales muy extensas es muy amplia.

Entre las especies tratadas, aquellas que presentan
un episodio de muda completa o casi en su primer ci-
clo anual son granivoras. Este episodio viene precedido
por una muda posjuvenil parcial de extensiéon media,
salvo en V. jacarina que, aparentemente, experimenta
una unica muda posjuvenil completa (tabla 44). En es-
pecies como 7. aedon e I. virens una parte de la pobla-
cion presenta una muda posjuvenil muy extensa que
afecta a un gran nimero de rémiges mientras que la
restante muestra una muda parcial moderada que no
incluye primarias. Segun Phillips (1974), este caso po-
dria ser el de los individuos pertenecientes a puestas
tardias. En el drea de estudio ha sido mucho mas fre-
cuente encontrar inmaduros con una muda posjuvenil
moderada para T. aedon y extensa para [. virens. Los
restantes episodios de muda del ciclo son de exten-
sibn muy variable, aungue son parciales y normalmen-
te de extension reducida o moderada (tabla 44). En
algunas especies migratorias pueden ser, no obstante,
de gran extensién como, por ejemplo, en V. bellii, P
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Tabla 44. Patrones de muda de las especies estudiadas obtenidos a partir de las extensiones de muda de los principales episodios de muda
del primer ciclo y del ciclo definitivo. Se muestra el codigo de seis letras de los nombres cientificos. T. aedon, M. caerulescens, |. virens 'y C.
notata presentan mas de un patrén debido a su amplia variacién en la extension de la muda posjuvenil. Se ha considerado como muda pos-
juvenil el mas extenso de los episodios del primer ciclo de muda previa a la muda prenupcial, es decir, en especies con dos episodios de muda
previos a la muda prenupcial como, por ejemplo, Passerina sp. o A. rufivirgatus, se ha tomado el mas extenso de los dos. Se ha considerado
como muda prenupcial el mas extenso de los episodios posteriores a la muda posnupcial o posjuvenil que tienen lugar durante la invernada.
N = nupcial; J = juvenil; c = completa o casi (sélo se retiene alguna cobertera primaria); e = extensa (muda parcial que incluye primarias y/o
secundarias); m = moderada (generalmente incluye todo el cuerpo y coberteras marginales, medianas y grandes y alguna terciaria y rectriz);

r = reducida o nula.

PreNc PreNe PreNm PreNr
PosNc-PosJc ® @
VOUAC, AIMRUD MYISIM XIPFLA, MYATUB, MYACIN,
MYANUT, MYATYR, ARRRUF,
CYAPAR, CARNOT
PosNc-Posle ® ©)
POLCAE, GEOTRI, ICTVIR SITGRI, THRSIN, THRFEL,
ATLPIL, SALCOE TROAED, MELCAE, GEOPOL,
PASLEC, PASVER, PASCIR,
CARNOT
PosNc-PostJm ©)] @ @ @
VIRFLD VIRBEL, DIGBAR MYIVIR, EMPDIO, PITSUL, MITPHA, VIRBRE, VIRNEL,
PACAGL, VIRBEL, VERCEL, VIRGIL, VIRHYP, TROBRU,
VERRUF, DENPET, DENCOR, TROAED, HENLEU, MYAOCC,
DENNIG, DENTOW, MNIVAR, CATAUN, CATOCC, CATFRA,
OPOTOL, ICTVIR, DIGBAR, CATUST, TURASS, TURRUP,
MELKIE, MELLIN, PHEMEL MELCAE, VERCRI, PARSUP,
PARPIT, DENGRA, SEIAUR,
SEINOV, SEIMOT, WILPUS,
CARRUB, MYIMIN, BASBEL,
GRAVEN, PIRERY, ARRVIR,
PIPOCA, ICTCUC, ICTPUS,
ICTGRA, CARNOT
PosNr-Postim
MYILUT

ciris y P versicolor; e incluso completas como en M.
luteiventris y V. flavoviridis (tabla 44). Frecuentemente
se ha obtenido un patrén parcheado poco realista que
refleja un episodio inconcluso y no la extensién final
del mismo (por ejemplo, en especies migratorias); no
obstante, estas incoherencias pueden ser reales, sobre
todo cuando estan asociadas a episodios de extension
reducida o muy reducida (por ejemplo, Myiarchus sp.).

Las combinaciones entre las extensiones de muda

posnupcial, posjuvenil y prenupcial encontradas para las
76 especies estudiadas permiten definir 10 patrones de
muda (tabla 44). El 93% de las especies estudiadas que-
dan encuadradas en cinco de estos patrones, que orde-
nados por el niumero de especies que contienen son:

e Muda posnupcial completa, posjuvenil de ex-
tension moderada y prenupcial reducida o nula.
Agrupa 35 especies, 25 residentes y 10 migrato-
rias. Excepto W. pusilla todas las especies migra-
torias comprendidas son monocromaticas.

¢ Muda posnupcial completa, posjuvenil de exten-
sibn moderada y prenupcial moderada. Com-

prende 18 especies, 15 son dicromaticas y 14
migratorias. Excepto V. belliy M. lincolnii, todas
las especies migratorias comprendidas son mo-
nocromaticas.

e Muda posnupcial completa, posjuvenil extensa y
prenupcial reducida o nula. Consta de 10 espe-
cies, tres de ellas son migratorias; una es mono-
cromatica y las otras dos presentan maduracion
retrasada del plumaje.

¢ Muda posnupcial completa, posjuvenil completa
y prenupcial reducida o nula. Esta representado
por ocho especies, siendo sélo una de ellas clara-
mente migratoria. Dos de las especies residentes
son dicromaticas.

e Muda posnupcial completa, posjuvenil extensa y
prenupcial moderada. Esta constituido por sélo
CiNCo especies.

Los restantes patrones estan formados por sélo una
o dos especies, entre las que hay que destacar las dos
especies migratorias neotropicales con muda prenup-
cial completa.
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Tabla 45. Patrones de muda de las especies estudiadas obtenidos a partir de la extensiéon de la muda prenupcial, el estatus migratorio y el
dicromatismo sexual. Se muestra el cddigo de seis letras de los nombres cientificos. E. difficilis / occidentalis, M. tuberculifer, D. graciae,

G. trichas y P melanocephalus poseen mas de un patrén debido a que presentan poblaciones residentes y migratorias en el drea de estudio.
Se ha considerado como muda prenupcial el més extenso de los episodios posteriores a la muda posnupcial o posjuvenil que tienen lugar
durante la invernada. N = nupcial; ¢ = completa o casi (s6lo se retiene alguna cobertera primaria); e = extensa (muda parcial que incluye
primarias y/o secundarias); m = moderada (generalmente incluye todo el cuerpo y coberteras marginales, medianas y grandes y alguna
terciaria y rectriz); r = reducida o nula. ResMn = residente monocromdtica; ResDc = residente dicromatica; MigDc = migratorias dicromaticas;

MigMn = migratorias monocromaticas.

PreNc PreNe PreNm PreNr
ResMn () ® @
AIMRUD EMPDIO, PITSUL, MYISIM, SITGRI, XIPFLA, MITPHA,
ATLPIL, MELKIE, SALCOE MYATUB, MYANUT, MYATYR,
VIRBRE, VIRHYP, THRSIN,
THRFEL, TROBRU, HENLEP,
MYAOCC, CATAUN, CATOCC,
CATFRA, TURASS, TURRUP,
MELCAE, MYIMIN, BASBEL,
GRAVEN, PIRERY, ARRVIR,
ARRRUF, PIPOCA, ICTPUS
ResDc @ @
VOLJAC PACAGL, GEOTRI, DIGBAR, PARSUP, DENGRA, GEOPOL,
PHEMEL CYAPAR, PASLEC, ICTPUS,
CARNOT
MigDc @ ®
POLCAE, VERCEL, VERRUF, DENGRA, WILPUS, PASVER,
DENPET, DENCOR, DENNIG, PASCIR, ICTPUS
DENTOW, MNIVAR, OPOTOL,
GEOTRI, ICTVIR, PHEMEL
MigMn [©)] [©)

MYILUT, VIRFLD

MYIVIR, EMPDIO, MELLIN,
VIRBEL

MYITUB, MYICIN, VIRNEL,
VIRGIL, TROAED, CATUST,
VERCRI, SEIAUR, SEINOV,

SEIMOT, CARRUB

Plumajes que origina

La muda, ademas de mantener la funcionalidad del
plumaje (tabla 41), es un mecanismo que permite al
ave ajustar su funcion de acuerdo con las circunstan-
cias que se avecinan. Los dos cambios mas evidentes
son la adquisicion del plumaje nupcial por parte de los
machos y del aspecto adulto por parte de los juveniles
(o de los inmaduros en especies con maduracion retra-
sada del plumaje).

Los juveniles de los paseriformes adquieren plumas
de tipologia adulta en su muda posjuvenil, pero el plu-
maje asi obtenido no tiene por qué tener el aspecto
adulto debido al fenémeno de la maduracién retrasada
del plumaje (ver “Aspecto externo”).

Las especies migratorias de larga distancia mues-
tran dicromatismo sexual con mas frecuencia que las
residentes (Badyaev & Hill, 1999). La mayoria de ellas
tiende a mostrar un grado de dicromatismo menos
acusado durante la invernada y a adquirir el plumaje
nupcial antes de la temporada reproductora (Figue-
rola & Jovani, 2001). Por ello su ciclo anual incorpora
un episodio de muda antes del retorno a los territo-

rios de cria. Debido a que el cambio mas acusado en
el plumaje se da entre los machos, hay que esperar
que sean estos los que muestren una muda prenup-
cial mas extensa, como ya ocurre en la muda posju-
venil (Bojarinova et al., 1999), especialmente en las
partes inferiores, puesto que las plumas del vientre
de las hembras se echaran durante la puesta. Sin em-
bargo, no ha sido posible cuantificar las diferencias
intersexuales en cuanto a la extensiéon entre las espe-
cies estudiadas debido a que la mayoria abandonan
el drea de estudio sin concluir la muda prenupcial. Las
hembras adultas de P caerulea, no obstante, parece
gue mudan con menor frecuencia, particularmente
las plumas de la cabeza.

La muda prenupcial puede dar lugar a dos tipos de
plumaje mas cuyo aspecto no difiere de modo eviden-
te del que le precede:

¢ Entre las especies que mantienen un grado de di-
cromatismo constante a lo largo de todo el ciclo
anual origina un plumaje en el que probablemen-
te se intensifican las sefales de dominancia y/o
atraccion sexual. Por ejemplo, Geothlypis spp.
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e Entre las especies monocromdticas origina un
plumaje que probablemente sefala la condicion
fisica de forma honesta (cuando esta basado en
carotenoides) o no (en caso de que la coloracién
sea poco costosa de obtener, como parece ser
el caso de la basada en melanina; Gray, 1996).
Por ejemplo, cuatro de los nueve tiranidos trata-
dos renuevan todo su plumaje corporal y parte
de las coberteras alares y terciarias (ver fichas): P
sulphuratus y M. similis sufren una fuerte fotode-
coloracién en pocos meses y poseen un plumaje
cuyo pigmento principal son los carotenoides; en
cambio, E. difficilis/occidentalis y M. viridicata
experimentan un desgaste anual muy leve y su
coloracion parece estar sélo parcialmente basada
en carotenoides (Gray, 1996).

Si se agrupan las especies en funcion de la exten-
sién de la muda prenupcial, su estatus migratorio y
el dicromatismo sexual, se obtienen 11 patrones (ta-
bla 45). El 84% de las especies estudiadas quedan en-
cuadradas en seis de ellos, que ordenados por el nu-
mero de especies que contienen son:

¢ Residentes monocromaticas con una muda pre-
nupcial reducida o nula. Comprende 27 especies.

¢ Migratorias dicrométicas con una muda prenup-
cial moderada. Esta compuesto por 12 especies,
tres de las cuales aumentan sustancialmente su
grado de dicromatismo tras esta muda y P caeru-
lea pasa de (casi) monocromatica a dicromatica.

¢ Migratorias monocromaticas con una muda pre-
nupcial reducida o nula. Consta de 11 especies.

¢ Residentes dicromaticas con una muda prenup-
cial reducida o nula. Esta representado por siete
especies que mantienen su grado de dimorfismo
constante a lo largo del ciclo.

¢ Residentes monocromaticas con una muda pre-
nupcial moderada. Estd constituido por sélo seis
especies, que sufren todas ellas un fuerte desgas-
te excepto E. difficilis / occidentalls.

¢ Migratorias dicromaticas con una muda prenup-
cial reducida o nula. Agrupa cinco especies que
mantienen su dimorfismo sexual practicamente
constante a lo largo del ciclo anual.

Los restantes patrones estan formados por cuatro
especies 0 menos entre las que deben destacarse las
dos especies migratorias neotropicales con muda pre-
nupcial completa. Sélo 10 especies no dicromaticas
presentan una muda prenupcial relevante (que afec-
ta como minimo a casi todo el cuerpo). Esta muda
extensa no ligada de forma aparente a funciones de
atracciéon sexual podria estar asociada a la sefializa-
cion de la condicion fisica.

Estos patrones sugieren que la extension de la
muda prenupcial esta asociada a un cambio en el as-
pecto externo, principalmente en aquellas especies
gue varian su grado de dimorfismo entre el pluma-
je nupcial y posnupcial. Sin embargo, en las especies

monocromaticas podria asociarse a una sefializacion
de la condicion del individuo (por ejemplo, E. difficilis
/ occidentalis) o a una estrategia de mantenimiento
de las funciones mecanicas en aquellas con plumajes
que se deterioran severamente en pocos meses (por
ejemplo, V. flavoviridis).

Ciclo de muda

Los elementos que definen el ciclo de muda son la fe-
nologia y el ciclo anual.

Fenologia

El momento en que tiene lugar cada episodio de muda
ha sido, sin duda, un pardmetro optimizado por la se-
leccion natural. Tanto la muda posnupcial como la pos-
juvenil (y posiblemente también los episodios de muda
prenupciales) estan reguladas por el fotoperiodo, dentro
de los margenes del ritmo endégeno del que dependen
(Gwinner, 1986), que puede variar entre poblaciones de
la misma especie (Berthold & Querner, 1982).

Segun Rohwer et al. (2005), las diferencias entre el
momento en gue tiene lugar la muda completa de los
adultos en las especies migratorias de larga distancia
nedrticas y paledrticas estarian asociadas a ciertas ca-
racteristicas del habitat que ocupan en los cuarteles de
invierno: mientras que aproximadamente el 50% de
las especies del Paleartico mudan en estos, el 100%
de las paseriformes del Neartico oriental lo hace en los
territorios de cria. Svensson & Hedenstrom (1999) se-
fialan la correlaciéon entre la distancia recorrida en la
migracion y el momento en que tiene lugar la muda.

Segun Barta et al. (2008), las variaciones en la esta-
cionalidad de recursos en los territorios de cria y en los
cuarteles de invierno pueden determinar el momento
en gue tiene lugar la muda de primarias. El momento
en que tiene lugar la muda completa de las especies
migratorias estudiadas respalda las predicciones del
modelo de Barta et al. (2008):

e Solo V. flavoviridis presenta una doble muda
anual completa, una estrategia aparentemente
basada en la produccién de plumas poco resis-
tentes, como sugieren dos hechos: la rapidez con
gue se completa la muda posnupcial y el gran
desgaste que sufre el plumaje en pocos meses.

e Sélo las especies migratorias neotropicales (M.
luteiventris y V. flavoviridis) presentan una muda
completa en los cuarteles de invierno. M. luteiventris
aparentemente no realiza una muda completa
hasta finales de invierno.

| as especies migratorias nearticas mudan en los
territorios de cria aprovechando el pico de pro-
ductividad estival.

¢ | as especies migratorias que crian en el suroeste
de Estados Unidos (por ejemplo, P ciris y P versi-
color), que realizan la muda posnupcial durante
las escalas que efectlian durante su migracion
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posnupcial. Esto esta correlacionado con una se-
vera reduccion de recursos al final del verano y
condiciones favorables en sitios localizados entre
los territorios de cria y los cuarteles de invierno.
En cambio, la muda posjuvenil de todas las es-
pecies tratadas siempre tiene lugar en los territorios
de cria. El intervalo de tiempo que transcurre entre
la eclosion y el inicio de la muda posjuvenil varia in-
ter e intraespecificamente. Los individuos de puestas
tardias la inician a una edad mas temprana. En las
especies migratorias, el tiempo disponible entre la
finalizacién de la cria y la migracion es limitado de
manera que la edad al inicio de la muda es muy corta,
normalmente de dos a cuatro semanas (Pyle, 1997;
Bojarinova et al., 1999). Sin embargo, el tiempo para
efectuarla es, sin duda, un factor menos limitante
entre las especies residentes en general y las del Oc-
cidente de México en particular, por lo que entre la
eclosion de las primeras puestas y el inicio de la muda
pueden trascurrir varios meses (tabla 46).

Tabla 46. Mes en el que eclosionan las primeras puestas y mes de
inicio de la muda posjuvenil en nueve especies residentes
representantes de sendas familias.

Especie (familia) Eclosion Muda posjuvenil

E. difficilis/occidentalis (Tyrannidae) junio julio
P aglaiae (Incertae sedis) junio gosto
V. brevipennis (Vireonidae) junio julio
H. leucophrys (Troglodytidae) junio agosto
C. occidentalis (Turdidae) junio agosto
M. caerulescens (Mimidae) abril mayo
B. belli (Parulidae) mayo junio
A. pileatus (Emberizidae) julio septiembre
I. graduacauda (Icteridae) mayo julio

Ciclo anual

Las paseriformes poseen dos ciclos diferenciados: el
primer ciclo anual y los siguientes o ciclos definitivos.
En general se diferencian en la extension (la muda pos-
nupcial suele ser completa y la posjuvenil parcial) y, en
ocasiones, en el aspecto del plumaje que producen
(por ejemplo, cuando existe maduracion retrasada) y
en el nimero de episodios, aungue la fenologia suele
coincidir. Por ejemplo, el ciclo definitivo de los géneros
Passerina y Aimophila consta de un episodio menos
que el primer ciclo.

El inicio del primer ciclo de muda es particular-
mente complejo. El plumaje que adquiere el juvenil
en el nido incluye rémiges, rectrices y la mayor parte
de plumas del cuerpo aunque deja extensas zonas
desnudas, sobre todo bajo las alas y en el vientre.
Alcanza su desarrollo completo aproximadamente
unas dos semanas después de abandonar el nido,
puesto que rémiges y rectrices distan de haber al-
canzado su longitud final en ese momento. Sin em-
bargo, en la mayoria de especies del Paleartico se ha

descrito una segunda e incluso una tercera onda de
crecimiento de nuevas plumas juveniles (Rymkevich,
1990) que aparecen en las zonas que permanecian
desnudas (Jenni & Winkler, 1994). Este crecimiento
por etapas no debe confundirse con una muda pro-
piamente dicha en la que se produce una renovacion
de las plumas de la generacion anterior a partir de
los mismos foliculos.

Este crecimiento se observa también en las aves del
Occidente de México y puede solaparse con el primer
episodio de muda, que, a su vez, puede solaparse con
el segundo, como se ha observado en C. parellinay A.
rufivirgatus (ver fichas).

Willoughby (1986), tras describir el ciclo de muda
de Aimophila bachmani y Aimophila aestivalis, ad-
vierte que la muda prebésica (segun la terminologia
de Humphrey & Parkes, 1959), tal como sucede en
estos dos embericidos, podria venir precedida de otro
episodio en muchas mas especies, y cita los casos de
Cadinalis cardinalis en Estados Unidos (Sutton, 1935),
de Emberiza melanocephala en la antigua Unién So-
viética (Dement’ev et al., 1954) y de tres aldudidos en
Namibia (Willoughby, 1971). Sin embargo, su reducida
extension y efimera duracion hacen que este episodio
pase inadvertido. En 11 de las 47 especies residentes es-
tudiadas se han observado cuando menos indicios de un
episodio previo a la muda posjuvenil extensa (tabla 47).
Entre las migratorias es bien conocido el caso de Passe-
rina spp. (Thompson, 1991; Thompson & Leu, 1995).

Tabla 47. Especies que presentan un episodio de muda adicional en
su primer ciclo de muda respecto al ciclo definitivo. Otras especies
que no se han tratado aqui y que presentan este episodio son Aimo-
phila humeralis y Cardinalis cardinalis (observacion personal):

* Observacion personal realizada en Oklahoma.

Familia Especies
Troglodytidae T. sinaloa, H. leucophrys
Polioptilidae P caerulea*
Mimidae M. caerulescens
Emberizidae A. pileatus, A. virenticeps,

A. rufivirgatus, P ocai, A. ruficauda
Cardinalidae C. parellina, P leclancherii
Icteridae I. graduacauda

Este reemplazo no se ha interpretado como una
onda de crecimiento del plumaje juvenil ni siquiera
cuando ha afectado a una extension reducida del plu-
maje por dos razones: 1) las plumas adquiridas son de
tipologia adulta y 2) crecen en zonas ya plumadas.

El nimero de episodios en el ciclo definitivo tam-
bién suele diferir segun el estatus migratorio:

e |as especies migratorias mayoritariamente pre-
sentan una muda posnupcial, una muda a la
llegada a los cuarteles de invierno y una muda
antes de la partida, un patréon ya documentado
entre las especies transaharianas (Salewski et al.,
2004).
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e La mayoria de especies residentes presentan una
muda posnupcial y una muda primaveral con o
sin solapamiento con la reproduccion.

Solapamiento entre la
reproduccion y la muda

Foster (1975) recopild informacion sobre la incidencia
del solapamiento entre muda y reproduccion entre
las especies tropicales. Encontrd 74 especies para las
gue este fendmeno habia sido ya descrito y presenté
datos para 47 especies mas en Costa Rica (16 de ellas
presentes en el Occidente de México). Observé que
este solapamiento no mostraba una obvia correlacion
con la dieta o el habitat, y que la biologia reproducti-
va podria ser el factor mas influyente sobre el mismo.
Tomando como punto de partida los principios de que
la reproduccién y la muda son procesos costosos que
compiten por la energia y los recursos metabdlicos
y fisiolégicos disponibles (Langston & Rohwer, 1996)
y de que el periodo de muda se mantiene constan-
te afio tras afo (Snow & Snow, 1964), adujo las si-
guientes hipdtesis para explicar este fenédmeno: 1) el
aprovechamiento de una concentracion de recursos
alimentarios muy limitada temporalmente; 2) la inver-
sion de los excedentes (energia y nutrientes) durante
las fases de la reproduccion menos exigentes; 3) la
anticipacién del periodo reproductivo podria provocar
una coincidencia con la muda prenupcial; y 4) el aho-
rro de recursos invertidos en la reproduccién de espe-
cies parasitas o con tamafos de puesta reducidos, asi
como aparentemente las que nidifican en cavidades,
permitirfa una mayor inversién en la muda. Posterior-
mente se ha constatado este solapamiento en nume-
rosas especies tropicales mas (Milingwa, 1996; Marini
& Duraes, 2001).

Willoughby (1986) indicé que el solapamiento en-
tre muda y cria podria ser una adaptacién al mante-
nimiento de la eficiencia del plumaje en especies de
ambientes aridos con un periodo reproductivo prolon-
gado que sufren un fuerte desgaste a lo largo del afo
provocando sélo una minima competencia entre am-
bos procesos. Asimismo sugirié la posibilidad de que
esta estrategia tenga un origen neotropical y que sélo
se da de forma atipica en aves de regiones templadas.
No obstante, el solapamiento entre muda y cria es una
bien conocida adaptacion a la rapida llegada del invier-
no tras la temporada reproductiva en las poblaciones
de especies que habitan latitudes septentrionales (Orell
& Ojanen, 1980; Hemborg et al., 2001).

El solapamiento entre muda y cria puede darse, no
obstante, con una baja frecuencia en muchas otras es-
pecies de latitudes medias (Dhondt, 1973; observacion
personal en Catalufa).

En otros grupos taxondémicos, la correlacion etold-
gica entre la muda y la cria es muy notable, como por

ejemplo en las hembras nidificantes de la familia Buce-
rotidae (Klaassen, 2003), que mudan enclaustradas en
la cavidad en la que crian.
Como se ha comentado, la duracion de la muda es
menor en especies de latitudes superiores, especialmen-
te entre las migratorias, las cuales tienen una “agenda”
mas apretada y evitan, en general, solapar los distintos
estadios de su ciclo anual. Si la mayor depredacion en
los tropicos (Ricklefs, 1969) ha seleccionado a los indi-
viduos capaces de efectuar repetidos intentos de cria
durante un periodo mas prolongado ;por qué las aves
neotropicales no han reducido la duracién de la muda?
A partir de esta cuestion, Moreno (2004) revisé cuatro
hipotesis que pueden explicar el solapamiento entre la
muda y la reproduccién en las aves neotropicales:
e El frugivorismo es un tipo de dieta pobre en protei-
nasy frecuente en los tropicos (Stutchbury & Morton,
2000) que podria alargar la duracion de la muda.
Un hipotético mayor riesgo de depredacién por
rapaces en los trépicos ejerceria una presion selec-
tiva negativa sobre los individuos que redujeran su
capacidad de vuelo mudando mas rapidamente.
¢ |a mayor degradacion del plumaje en climas ca-
lidos y humedos favoreceria una mayor prolifera-
cion de bacterias y hongos (Burtt & Ichida, 1999).

® La mayor prevalencia de patdgenos en los tro-
picos (Mgller, 1998) exige mantener el sistema
inmunoldgico siempre a pleno rendimiento.
La muda interacciona de forma contradictoria
con éste. Por un lado el sistema inmunolégico
puede retrasar el inicio de la muda (Sanz et al.,
2004). Por su parte la muda puede reducir el
componente celular inmunitario (Holt, 1992),
pero, también puede actuar como un coadyu-
vante a través de la estimulacion de la sintesis
de pigmentos (Mckintosh, 2001), efecto que
podria explicar la mayor frecuencia de especies
tropicales que posee carotenoides en su pluma-
je (Mgller et al., 2000).

Segun Moreno (2004), el solapamiento entre muda
y reproduccién no seria una consecuencia de un perio-
do de cria mas largo sino de una mayor duracion de la
muda impuesta por el balance entre muda y sistema
inmunoldgico.

Entre las 23 especies del Occidente de México en
las que se ha detectado solapamiento (tabla 48) ningu-
na es estrictamente frugivora, aunque las dietas de C.
frantzii y M. caerulescens incorporan frutos de manera
habitual, al igual que, posiblemente, las de las familias
Emberizidae y Cardinalidae. No se poseen datos sobre
depredacion ni sobre carga de parasitos queratinofa-
gos, aungue la elevada tasa de reemplazo basal a lo
largo del afo en el 50% de estas especies sugiere que
la degradacién por hongos y bacterias o por el efecto
del sol (Willoughby, 1986) podria desempenar un papel
importante. Esta degradaciéon podria verse potenciada
por la calidad de la pluma: Emberizidae y Cardinalidae
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presentan un mayor desgaste (fig. 71) posiblemente
debido a que su dieta es mas pobre en proteinas (ba-
sicamente es granivora) y no permite crear plumas con
una microestructura tan robusta como las dietas ricas
de los insectivoros. Ademas, estas especies son las que
suelen presentar un mayor numero de episodios de
muda dentro del ciclo anual.

No se ha registrado solapamiento entre muda
posnupcial y reproduccién; en todos los casos el so-
lapamiento se da con una muda prenupcial o nupcial.
Tampoco se ha registrado el reemplazo de rémiges. En
casi todos los casos las intensidades de muda asociadas
han sido inferiores al 10%, con algun caso cercano al
20%. En “Morfometria esqueléticay masa” (fig. 25) se
ha visto que las intensidades de muda bajas no parecen
causar una alteracion en la masa del ave, lo que sugie-
re que suponen un gasto energético reducido. De las
14 especies de las que se posee suficientes datos, en
seis se da una mayor frecuencia de muda en individuos
no activos reproductivamente (ver fichas), lo que indica
gue en algunas especies existe una correlacién negati-
va entre la presencia de muda activa y el desarrollo de
estructuras reproductoras externas, especialmente de
la placa incubadora, de modo que los individuos no
reproductores y los que inician la cria mas tarde proba-
blemente son los que presentan muda activa con mas
frecuencia durante el periodo reproductor.

No ha sido posible comprobar si los individuos que
presentan este solapamiento lo tienen todos los afios.

Tabla 48. Especies residentes en las que se ha observado sola-
pamiento entre la muda y la época reproductiva. * Especies con
un reemplazo de muda basal elevado a lo largo de su ciclo anual;
T Especies en que los individuos no reproductivos muestran muda
activa con mayor frecuencia.
Familia Especies
Dendrocolaptidae S. grisecapillus, X. flavigaster*+
Tyrannidae M. phaeocercus, E. difficilis/occidentalist,
M. tuberculifer, M. nuttingi, M. tyrannulus,
P sulphuratus*, M. similis*

Incertae sedis P aglaiae*

Vireonidae V. brevipennis
Troglodytidae T. felix*, T. sinaloa*
Turdidae C. frantzii
Mimidae M. caerulescens
Emberizidae V. jacarina*t, A. pileatus, A. virenticeps*t,

A. rufivirgatus, M. kieneri*t, P ocai*, A. ruficauda*

Cardinalidae P leclancherii*t

Extension de la muda.
Patrones y mecanismos subyacentes

La secuencia basica de muda es un elemento bien co-
nocido, tanto desde el punto de vista del reemplazo
dentro de tractos como entre tractos (Jenni & Winkler,
1994). También es bien conocido que la muda sigue un

ritmo enddgeno (Gwinner, 1986; Ellis et al., 2006) bajo
el control del fotoperiodo (Noskov & Rymkevich, 1982).
Sin embargo, se han realizado pocos estudios sobre los
aspectos funcionales de la muda (Evans, 1966; Dor-
ka, 1971; Jehl & Johnson, 2004) y, aunque se han lle-
vado a cabo numerosos estudios sobre su regulacion
hormonal (Payne, 1972; Goldsmith & Nicholls, 1992;
Dawson, 2006), no se ha investigado qué mecanismo
(o mecanismos) fisioldgico regula la extension de cada
episodio y la variacion entre individuos y especies.

La muda del plumaje es un proceso circanual de
renovacion de tejido analogo al del pelo de los mami-
feros, que también avanza en forma de onda (Johnson,
1972) y esta regulado por hormonas como la tiroxina
(Maurel et al., 1987; Dawson, 1989). Esta onda no pro-
cede de forma aleatoria, sino que presenta un nodo de
inicio (Yuri & Rohwer, 1997) y un patrén secuencial que
se repiten ciclicamente. No obstante, sélo se tienen
nociones sobre estas dos caracteristicas de la muda.
Miller (1941) sefiald que la muda en los falconiformes
se inicia en la brecha diastataxica de las secundarias y
sugirio la posibilidad de que la mejor vascularizacion en
las zonas del ala que poseen una menor densidad de
plumas podria facilitar la trasduccion de la sefial hor-
monal (tiroxina) y desencadenar una ola inductiva por
contagio con los foliculos vecinos.

En un trabajo aun inédito realizado a finales de la
década de los noventa, Gargallo (en preparacion) reali-
z6 una descripcion exhaustiva del proceso de reempla-
zo de rémiges durante la muda posjuvenil de Carduelis
carduelis. Los resultados que obtuvo le permitieron
definir un sistema de prioridades segun el cual la re-
novacion de cada rémige sigue un orden jerarquico
determinado por el rol y la ubicacién diferenciales de
cada pluma, las cuales, tal como revelan los estudios
de la distribucion no aleatoria de las barras defectuosas
(Jovani & Blas, 2004; Serrano & Jovani, 2005), poseen
distinta importancia para el ave. Asi, las terciarias y las
primarias que forman la punta del ala tienen mayor
prioridad de reemplazo y, entre estas, las que estan
mas expuestas presentan la prioridad méaxima.

Segun Gargallo (en preparacién), la secuencia y ex-
tension estan relacionadas de tal manera que a medida
que esta es mayor aquella se aproxima mas a la se-
cuencia basica de muda. De hecho, las secuencias ob-
servadas en mudas parciales extensas se desvian sélo
moderadamente del orden relativo de reemplazo de la
secuencia basica de muda. Las diferencias entre ambas
estriban en el nodo de inicio y en el orden de prioridad
de reemplazo (figs. 65, 66): cuanto mas elevada es la
prioridad de muda de una pluma mas probable es su
renovacion, independientemente de la extension de
la muda. El momento en que las plumas de un tracto
comienzan a renovarse respecto a las de otro y la di-
reccionalidad de la secuencia dentro de los tractos se
conserva. En otras palabras, las mudas parciales exten-
sas son mudas completas que se inician en un estadio
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Figura 65. Prioridades de reemplazo en la muda de otofio de los inmaduros de V. bellii (n = 18). A. Frecuencia media de renovacion de cada
una de las plumas que constituyen las terciarias, las secundarias, las primarias, las grandes coberteras, la cobertera carpal, las rectrices, el
alulay las coberteras primarias. Todos los tractos del cuerpo, las coberteras marginales y las medianas son siempre renovados. B. Extension de
la muda esperable a partir de las prioridades derivadas de la frecuencia de reemplazo de la muestra. De izquierda a derecha: el 90% de los
individuos siempre mudara todas las coberteras alares (excepto la carpal y las primarias), las terciarias y las cinco primarias externas; el 50% de
los individuos ademas de las anteriores mudara las dos secundarias internas, una primaria mas y el alula completa; sélo un 10% de individuos
alcanzara a mudar todas las secundarias y primarias (excepto la interna) mas dos coberteras primarias. Este resultado sugiere que algunos
inmaduros podrian experimentar una muda completa en este episodio.

mas o menos avanzado de la secuencia bdasica. Si se
extrapola esta definicion a cualquier muda parcial in-
dependientemente de su extension, se puede afirmar
que cuanto mas reducida es esta mas avanzado es el
estadio con el que se corresponde en la secuencia ba-
sica de muda (fig. 67).

La descripcion de este proceso proporciona un marco
unificador de la muda posjuvenil y de la muda posnup-
cial en el género Carduelis del Paleartico (también pudo
constatar que Carduelis chloris y Carduelis cannabina
se ajustaban a lo observado en Carduelis carduelis), de
manera gue ambas pueden interpretarse como procesos
regidos por un Unico mecanismo fisiolégico subyacente.
Ahora bien, para que este marco pueda generalizarse de-
beria encontrarse también en taxones alejados. En este
sentido, los patrones de muda observados en las especies
del Occidente de México que presentan algun episodio
de muda extenso como por ejemplo T. sinaloa y V. bellii
respaldan estos resultados (figs. 65, 66). Para V. bellii el
reemplazo de primarias, rectrices y, sobre todo, secunda-
rias tiene mayor importancia relativa que para 7. sinaloa.

No obstante, para que esta hipotesis fuera vali-
da deberia poder aplicarse a todos los episodios de

muda, independientemente de su extensién, como
las mudas parciales reducidas, las mudas complemen-
tarias (stricto sensu o no) o las mudas completas sus-
pendidas.

Mudas parciales reducidas

De la misma manera que las mudas parciales extensas
proporcionan la prioridad para plumas que ocupan
un orden inferior en la jerarquia de reemplazo (sélo
se mudan cuando el reemplazo es muy extenso), las
mudas parciales reducidas constituyen un medio para
determinar la jerarquia de reemplazo entre los tractos
de mayor prioridad. Asi, del episodio de muda inver-
nal de M. nuttingi puede deducirse que la terciaria
central posee una prioridad méxima (ver ficha).

Mudas complementarias

La muda de primavera de los adultos de D. baritula
constituye un ejemplo. En ella se renuevan, ademas del
cuerpo y las terciarias como los inmaduros, las secun-
darias internas que habian retenido en la muda pos-
nupcial (ver ficha). Este patrén podria lograrse gracias
a la capacidad de recordar qué plumas no habian sido
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Figura 66. Prioridades de reemplazo en la muda posjuvenil de T. sinaloa (n = 53). A. Frecuencia media de renovacion de cada una

de las plumas que constituyen las terciarias, las secundarias, las primarias, las grandes coberteras, la cobertera carpal, las rectrices, el
alula 'y las coberteras primarias. Todos los tractos del cuerpo y las coberteras marginales. Se ha encontrado algun individuo que habia
retenido alguna cobertera mediana externa. B. Extension de la muda esperable a partir de las prioridades derivadas de la frecuencia
de reemplazo de la muestra. De izquierda a derecha: el 90% de los individuos mudara las siete grandes coberteras internas mas la
terciaria interna; el 50% de los individuos ademas mudara también todas las grances coberteras, la carpal, la terciaria central, las
cuatro primarias externas y las dos plumas proximales del 4lula; sélo un 10% de individuos alcanzard a mudar todas las terciarias, una

secundaria interna, dos primarias adicionales y toda el alula.

mudadas en la muda (casi) completa o bien gracias a
que las secundarias poseen una prioridad de reempla-
z0 elevado.

Las plumas no son simplemente estructuras muer-
tas ancladas al tejido epidérmico, ya que sus foliculos
poseen musculatura e inervacion. Este hecho podria
sustentar un hipotético mecanismo memoristico que
podria basarse, por ejemplo, en la existencia de pro-
pioceptores sensibles a un valor umbral en la pérdida
de funcién que inhibirian o permitirian la muda (ex-
cepto en periodos refractarios), o a ritmos folicula-
res enddgenos; en este Ultimo caso la retencién de
plumas serfa un patrén individual que se mantendria
constante ano tras ano.

La explicaciéon alternativa, basada en el orden de
prioridades, no necesita recurrir a mecanismos hipoté-
ticos. Sin embargo, para D. baritula las terciarias tienen
una mayor prioridad en los restantes episodios parcia-
les y (si el patrén de muda para ellos se ha descrito
de forma precisa; ver ficha) esto estd en desacuerdo
con lo gue se esperaria si las secundarias tuvieran una
prioridad de muda superior. Por tanto, seria necesario
el concurso adicional de otro factor para explicar co-

rrectamente este episodio a partir de la teoria del orden
de prioridades.

La causa de la retencién de secundarias en la muda
posnupcial de D. baritula hay que atribuirla a otro tipo
de factores.

Mudas completas suspendidas

Son pocos los casos comprobados de una muda que
se interrumpe y se reasume tras un intervalo de es-
tasis en el punto donde habia sido suspendida (Jenni
& Winkler, 1994; Shirihai et al., 2001; ver ficha de S.
coerulescens). Este tipo de muda deberia estar regula-
do por un mecanismo de alternancia entre periodos de
inhibicién y activacién que, coordinado con un ritmo
folicular endégeno, impidiera el desencadenamiento
de la secuencia basica de muda. Entre las especies en
las que se conoce este tipo de muda, como los coli-
bries, se observa que la secuencia de muda se conserva
hasta la conclusion del episodio. Hay que mencionar,
a proposito de la familia Trochilidae, que la secuencia
de reemplazo de las primarias externas varia respecto
a la de la secuencia bésica de las paseriformes: la p9 se
muda después de la p10 (Stiles, 1995).
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El mecanismo fisiolégico responsable de la muda de-
beria ser capaz de explicar los elementos que la defi-
nen asi como sus aparentes excepciones. De los casos
anémalos que de vez en cuando se observan pueden
obtenerse pistas muy valiosas para la comprension del
patron subyacente (fig. 67). Posiblemente este meca-
nismo es analogo a otros que tienen lugar durante el
desarrollo del embrién: una sefial hormonal a la que
son sensibles ciertas células desencadena una onda
inductiva a la que responden de forma ordenada los
distintos tractos.

Secuencia

Deberfa existir una sensibilidad diferencial al estimulo por
parte de las células foliculares implicadas, de modo que
las regiones o tractos menos sensibles requeririan un es-
timulo de mayor intensidad para activarse. Ademas, la
activacion dispararia un mecanismo de control secuencial
gue se regiria por la direccionalidad fijada en la secuencia
basica y no en un orden de sensibilidad decreciente al
estimulo. La secuencia basica habria sido fijada por selec-
cion natural para minimizar la pérdida de funcionalidad.

Variaciéon en la extension

La variacion entre individuos en el tracto (o el nodo
dentro de este) donde se inicia la renovacion del plu-
maje en cada episodio de muda vendria determinada
por factores genéticos y ambientales. Entre los prime-
ros estaria el sexo y el orden de prioridades, y entre
los segundos la duracién de la exposiciéon al estimu-
lo desencadenante de la muda y la madurez de los
foliculos en el momento del inicio (Bojarinova et al.,
1999).

Intensidad

Las especies migratorias poseen tasas de muda ma-
yores que las residentes (por ejemplo, Stresemann &
Stresemann, 1970) y la duracién de la muda de las po-
blaciones septentrionales es mas corta que la de las
meridionales (Mewaldt & King, 1978). Se desconoce
hasta qué punto este aumento vendria explicado por
causas exégenas como el régimen fotoperiodico o esta
fijado genéticamente.

Numero de episodios

Los periodos refractarios a la muda no solamente varian
entre especies sino también entre individuos de una mis-
ma especie. En concreto, el episodio de muda que tiene
lugar a la llegada a los cuarteles de invierno en la ma-
yoria de especies migratorias suele afectar a un porcen-
taje entre moderado y bajo de su poblacién. Las causas
que hay detras de esto no han sido exploradas hasta el
presente. No obstante, la diversidad de estrategias de
muda que se pueden encontrar dentro de ciertos géne-
ros (por ejemplo, Vireo, este trabajo), e incluso dentro
de una misma especie (Shirihai et al., 2001) sugiere que
la muda es un caracter plastico (Dawson, 2008) con una

variabilidad genética importante en numerosos taxones
que permite cambios adaptativos rapidos de una mane-
ra que recuerda a la que determina el comportamiento
migratorio (Pulido, 2007).

Fenologia

La muda es un proceso controlado a través del foto-
periodo (Dolnik & Gavrilov, 1980), aunque el momento
concreto en que se inicia estd modulado por factores
préoximos como la cria en el caso de la muda posnupcial
(Dawson, 2006). La capacidad de responder a los esti-
mulos del fotoperiodo, sin embargo, parece estar fijada
genéticamente, como se desprende de la diversidad de
ciclos de muda que presentan especies cercanas filoge-
néticamente y que comparten habitat.

Suspensiones y retenciones

No hay estudios que apunten la posibilidad de que la
muda sea un proceso controlado activamente por el
individuo, aunque el grado de control que muestran
algunas especies podria sugerirlo (Dittmann & Dem-
check, 2007). El que la privaciéon de alimento no inte-
rrumpa la muda (Murphy & King, 1992) indica que se
trata de un proceso pasivo. La interrupcion de la muda
completa, no obstante, supone un cortocircuito tem-
poral de la secuencia basica que requiere, en el caso de
una suspension, la capacidad de recordar para que se
dé su prosecucion. La retencion de ciertas plumas en
una muda en que se renueva todo el plumaje, como
la retenciéon de secundarias en los episodios de muda
“completa” de Sylvia borin o D. baritula requiere un
cortocircuito espacial puesto que la muda no se de-
tiene en el momento de la secuencia en que deberia
producirse el reemplazo de esas plumas sino que se
salta ese tracto (o porcion del mismo) y en los restantes
continla hasta su complecion.

Particularidades de la muda de las
especies del Occidente de México

La secuencia y la extension de la muda no difieren
de las encontradas en las especies nearticas (Pyle,
1997). La constancia del patrén de muda en los gé-
neros Myiarchus, Aimophila y Passerina, asi como en
géneros proximos como Deltarhynchus, Arremonops
y Cyanocompsa, sugiere que la muda es un caracter
compartido que posee una base filogenética. Sin em-
bargo, la diversidad de patrones que pueden encon-
trarse en un mismo género, como por ejemplo Vireo,
indica hasta qué punto puede ser plastica y responder
a adaptaciones funcionales rapidas. Como en el Pa-
leartico (Prys-Jones, 1991), también se han encontra-
do casos de muda prenupcial completa entre especies
migratorias de largo recorrido, en concreto dos espe-
cies que crian e invernan en la region Neotropical: M.
luteiventris 'y V. flavoviridis.
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Figura 67. Muda anémala en un macho inmaduro de P, versicolor capturado
el 12 X 05 (OC = 3; el sexo se determind a partir de la presencia de un
pequeno numero de plumas de tipologia masculina adulta en cabeza y
coberteras supracaudales). Este individuo mud® las primarias 1 a 3y sus
correspondientes coberteras pero no mudé plumas del dlula ni rectrices,

dos tractos con una prioridad de muda mucho mayor que las primarias
internas (ver ficha). Ademas, retuvo todas las coberteras medianas, un 10%
de las plumas de la cabeza, de las partes superiores y de las coberteras
infracaudales, un 20% de las partes inferiores y un 90% de las escapulares

y de las coberteras marginales. Este patrén es el que se observaria en un ave
que hubiera interrumpido la secuencia basica de muda (las plumas retenidas
corresponden a los tractos que se renuevan mas tarde) y sugiere que la
extension de la muda posjuvenil estd determinada desde su inicio. Es notable
el grado de desgaste que presentan las plumas juveniles, cuya edad debe de
ser inferior a cuatro meses.

La duracion de la muda es mas prolongada proba-
blemente como consecuencia de una tasa metabdlica
inferior (Wiersma et al., 2007).

El ciclo de muda difiere en un aspecto notable, no
obstante: las especies residentes suelen presentar un
reemplazo basal a lo largo de todo el ciclo (por ejem-
plo, T sinaloa, M. kieneriy S. coerulescens) o un epi-
sodio prenupcial que se solapa con la reproduccion.

Uso de la muda en datacion

La muda proporciona el método cuantitativo para da-

tar basado en caracteres de la anatomia externa mas
potente por dos motivos:

¢ Varia de forma discreta y, por tanto, permite sepa-

rar netamente mudas parciales de mudas comple-

tas como la posnupcial y la posjuvenil (es decir, los

episodios que mejor separan aves inmaduras de

adultas). No obstante, alrededor de un 10% de las

especies de paseriformes del Occidente de México

presentan una muda posjuvenil completa (tabla 49)

y un porcentaje indeterminado de inmaduros de las

especies del género Myiarchus estudiadas y, posi-

blemente, de C. notata experimentan una muda
posjuvenil completa.

¢ Tiene una aplicabilidad temporal que en la ma-
yoria de especies se prolonga a lo largo de todo
el primer ciclo de muda (ver “Datacién mediante
variables semicuantitativas”).

Tabla 49. Familias de paseriformes presentes en el Occidente de
Meéxico que constan de alguna especie cuya muda posjuvenil es
completa. Se sefialan con un asterisco las familias en las que la
muda posjuvenil de todas sus especies esta descrita y es completa.

Familia Especies representantes
Dendrocolaptidae X. flavigaster
Hirundinidae* Stelgidopteryx serripennis
Aegithalidae* Psaltriparus minimus
Ptilogonatydae Ptilogonys cinereus
Cardinalidae C. parellina
Emberizidae Aimophila botterii
Icteridae Molothrus aeneus

En las familias del orden Passeriformes todos los in-
dividuos adquieren un plumaje completo de tipologia
adulta en su primer ciclo anual (tabla 49) o bien en el
inicio del segundo, tras la primera temporada repro-
ductiva. La familia Pipridae constituye una excepcién
(Snow, 2004), puesto que los machos de segundo afio,
tras su primera muda posnupcial completa, adquieren
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un plumaje cuya coloracién es radicalmente diferente
a la del adulto y sélo adquieren el plumaje tipico del
adulto tras su segunda muda posnupcial (por ejemplo,
Corapipo altera).

Una vez adquirido el plumaje adulto es imposible
distinguir estos individuos de los de mayor edad. Asi
pues, la utilidad del método reside en nuestra capaci-
dad para diferenciar el plumaje juvenil del posjuvenil (o
el posjuvenil del adulto en el caso de los Pipridae). En
las especies con muda posjuvenil completa el método
carece de utilidad, aunque es frecuente que algunos
caracteres continuos, como la extension del babero
en los machos de Passer domesticus, no alcancen en
promedio el mismo grado de desarrollo. Para un nutri-
do porcentaje de especies los limites entre el plumaje
juvenil y el posjuvenil tras la muda posjuvenil son de
una claridad meridiana, por lo que su datacién es muy
sencilla (por ejemplo, machos de D. baritula, fig. 69).
Sin embargo, en numerosas especies que poseen una
muda posjuvenil parcial el método no sélo exige un co-
nocimiento general de la técnica y de las caracteristicas
de la muda de cada una de ellas (es decir, del patrén

Figura 68. Regidn alular de W. pusilla.Arriba: macho
inmaduro capturado el 10 X 06 (foto G. Gargallo):
las coberteras primarias, rémiges y plumas mediana y
grande del dlula son juveniles, el resto de coberteras
son posjuveniles. Abajo: macho adulto capturado

el 18 I1X 05: los margenes de la pluma mediana del
alula y de las coberteras primarias son mas anchos y
verdes que los del inmaduro, mientras que los raquis
y las secciones centrales son més oscuros.

y del ciclo de muda) sino también experiencia amplia
y directa para reconocer las sutiles diferencias entre el
plumaje juvenil retenido y el posjuvenil (por ejemplo,
W. pusilla, fig. 68).

La pluma juvenil tiende a tener una textura mas
suelta y ligera que la de generaciones posteriores;
especialmente las plumas del cuerpo poseen una
seccion pennacea mas reducida (Proctor & Lynch,
1993) y las rémiges y rectrices una menor densidad
de barbas. Sin embargo, y como ya se ha menciona-
do, estas diferencias varian entre especies. Por ejem-
plo, las plumas del ala juvenil de muchas especies de
la familia Tyrannidae son virtualmente idénticas a las
del adulto y se diferencian (no siempre claramente)
por sutiles cambios de color (fig. 70). Se desconoce
el por qué de estas diferencias entre especies, pero
la calidad de la pluma probablemente esta fijada ge-
néticamente, puesto que también existen marcadas
diferencias interespecificas en las plumas adultas,
con especies que apenas desgastan su plumaje al fi-
nal del ciclo anual y especies que llegan a este punto
en un estado de conservacién lamentable, como V.
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Figura 69. Ala de un macho inmaduro de D. baritula capturado el
5 VI 07. El limite de muda entre las dos grandes coberteras
posjuveniles internas de color azul y las juveniles pardas con
margenes de color ante es muy evidente.

flavoviridis y C. parellina (fig. 71). Ciertas especies,
como por ejemplo V. flavoviridis, podrian permitirse
un plumaje de peor calidad debido a que su ciclo
de muda incorpora dos episodios de muda completa
al aho, de manera que siempre exhiben un plumaje
intacto durante la migracién y el inicio de la repro-
duccion, en concordancia con las predicciones del
modelo de Barta et al. (2008). En cambio, es difi-
cil encontrar una causa para que a C. parellina le
resulte ventajoso no invertir mas recursos en obte-
ner un plumaje de mejor calidad y asi mantener su
funcionalidad durante los ultimos meses del ciclo.

Figura 71. Macho adulto de C. parellina capturado
el 12 1X 05. El estado que presenta el plumaje de los
adultos al final de su ciclo anual esta al limite de su
funcionalidad.

Figura 70. Ala de un E. difficilis/ occidentalis inmaduro capturado
el 19 VIl 05. Las coberteras alares juveniles se identifican por sus
margenes mas tostados y sus centros mas pardos que negruzcos. Se
puede apreciar la retencion de las seis grandes coberteras v las tres
coberteras medianas externas.

Las especies del género Passerina también muestran
este patron de desgaste extremo y, aunque renuevan
parcialmente su plumaje corporal en primavera, sus
rémiges y rectrices muestran un desgaste que puede
poner en riesgo su capacidad de retornar a los terri-
torios de cria. Este grupo de especies podria poner
de manifiesto la imposibilidad de realizar una segun-
da muda extensa anual cuando no existen recursos
alimentarios que lo permitan; no obstante, no se
poseen datos que permiten correlacionar la disponi-
bilidad de recursos y la existencia de un episodio de
muda y/o su extension en el Occidente de México.
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Figura 72. Desgaste de las terciarias en un inmaduro de M. lincolnii
capturado el 05 IIl 05. Todas las del ala izquierda mas la secundaria
mas interna son posjuveniles; en el ala derecha sélo la pequena es
posjuvenil.

Probablemente, la duracion de la muda en las espe-
cies que muestran este patron es mas corta (Dawson,
2004). Si esto fuera asi también cabria esperar una ma-
yor tasa de imperfecciones en el crecimiento de la plu-
ma, en forma de barras defectuosas, por ejemplo (Jo-
vani & Blas, 2004). Parece méas que simple coincidencia
que C. parellina sea la especie que mas alteraciones en
la coloracion y estructura de las plumas ha mostrado
entre las aqui tratadas.

Las rémiges y rectrices juveniles también tienden a
ser mas cortas, estrechas y a tener apices mas puntia-
gudos (Meigs et al., 1983; Collier & Wallace, 1989).
No obstante, esta tendencia varia entre especies y en-
tre tractos dentro de una misma especie (comparense
las plumas del alula de W. pusilla en la fig. 68). Las
grandes coberteras juveniles suelen ser mas pequefas
y tener apices mas redondeados.

Los juveniles pueden carecer de ciertas modificacio-
nes del plumaje. Por ejemplo, en los Tyrannidae y en el
género Pachyramphus carecen de primarias modifica-
das. En otros taxones, por el contrario, poseen tractos
modificados. Por ejemplo, los Corvidae suelen exhibir
un plumero en la frente.

La coloracion de los juveniles es generalmente mas
apagada y/o presenta un disefio diferente: en los Tur-
didae es comun la presencia de pintas apicales, los
Tyrannidae poseen margenes palidos mas anchos, los
Troglodytidae poseen barras negruzcas mas espaciadas
y claras, Saltator es verde (fig. 76), en el género Icterus
poseen una mascara, babero o capucha reducidos o au-
sentes, etc.

El patron de desgaste proporciona una guia muy
util para identificar plumas de generaciones diferen-
tes y, en combinacién con el ciclo de muda, permite

identificar también aves de distinta clase de edad. Los
juveniles de las especies que poseen una muda posju-
venil completa que coincide en el tiempo con la muda
posnupcial (por ejemplo, Passer domesticus) pueden
separarse de los adultos incluso en las fases finales de
este episodio gracias al patron de desgaste de las plu-
mas aun sin reemplazar: en los adultos estaran muy
gastadas después de todo un afo de uso, mientras que
en los juveniles estaran ain nuevas. Aunque el desgas-
te es un proceso diferencial que afecta mas a las plu-
mas mas expuestas (como las rectrices y las terciarias) y
dentro de estas a las zonas mas prominentes (es decir,
apices y mdrgenes), es un criterio muy Util para separar
plumas de diferentes generaciones alld donde existe
un limite de muda (fig. 72).

La evolucién anual del desgaste replica la muda,
de manera que permite establecer cuando se produce
esta e incluso su patrén (Rogers, 1990; fig. 73).

De entre los elementos descriptores de la muda,
cuatro son los que pueden emplearse para su uso en
datacion:

La secuencia

En caso de que el ave a datar se halle en las fases inicia-
les 0 en las intermedias de una muda posjuvenil parcial
o de una posnupcial completa, puede determinarse fa-
cilmente de cual de ellas se trata observando la secuen-
cia de reemplazo: si un ave esta renovando plumas del
cuerpo y grandes coberteras y no ha reemplazado aun
ninguna primaria puede afirmarse que estd efectuan-
do una muda parcial, es decir, posjuvenil (fig. 74); por
contra, si esta renovando grandes coberteras y primarias
centrales tras reemplazar las primarias internas, puede
concluirse que esta llevando a cabo una muda completa
(fig. 75).

Los plumajes que origina

En especies con maduracion retrasada del plumaje (ver
" Aspecto externo”) como I. cucullatus, S. coerulescens
o las hembras de W. pusilla (fig. 76), el plumaje posju-
venil difiere del adulto de forma conspicua y la data-
cion es inmediata.

El ciclo de muda
El nimero de episodios que presenta cada especie y su
programa temporal son imprescindibles para interpre-
tar en cualquier momento del afno el plumaje resultado
de la muda que lo originé.

La fenologia de los episodios de muda del primero
y de los siguientes ciclos se solapa, en general, comple-
tamente (ver fichas). Esta coincidencia permite referen-
ciar el plumaje que observamos al ultimo episodio de
muda, el que lo origind.

La extension
Una vez conocido el nimero de episodios de muda y su
fenologia asociada en cada ciclo, la extension permite
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Figura 73. Fenologia de muda de rémiges (linea continua) y puntuacién del desgaste (linea discontinua) en T. sinaloa. La puntuacion del
desgaste sigue el método de Ralph et al. (1993), que varia entre 0 (ausencia de desgaste) y 4 (desgaste de primarias extremo). Este método
tiende a sobreestimar desgastes nulos o muy reducidos e infraestimar el desgaste en las Ultimas etapas del ciclo anual de muda.

Figura 74. Ala de un B. belli capturado el 21 VIl 05
en plena muda posjuvenil. Obsérvese que las grandes
coberteras externas estan en crecimiento pero
ninguna primaria lo esta.

Figura 75. Ala de un P erythrocephala capturado
el 7 VIII 05 en plena muda posnupcial. Las grandes
coberteras externas estan creciendo a la vez que
las tres primarias internas con sus correspondientes
coberteras.
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Figura 76. Izquierda. Hembra inmadura de W. pusilla capturada el 6 Ill 05. Los adultos de ambos sexos y los machos inmaduros siempre poseen
un capirote negro, en general muy extenso. Derecha. Inmaduro de S. coerulescens capturado el 15 IX 05 tras haber concluido la muda
posjuvenil.

interpretar el plumaje y los eventuales limites de muda
gue muestre. Asi, en una especie que presente muda
posjuvenil parcial y muda posnupcial completa en oto-
fio, un individuo que posea limites de muda en febrero
serd inmediatamente datado como inmaduro. Sin embar-
go, la situacion no siempre es tan simple cuando el ciclo

de muda consta de una o dos mudas prenupciales. Por
ejemplo, en una especie que realice una muda parcial ex-
tensa en otofio, un individuo capturado en primavera con
claros limites de muda puede ser tanto un adulto como
un inmaduro (figs. 77, 78).
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Figura 77. Ala de un Aimophila humeralis capturado
el 151X 05. Todas las plumas del cuerpo, las terciarias,
las seis grandes coberteras internas y algunas coberteras
medianas internas fueron mudadas durante la muda
prenupcial que tiene lugar en primavera. Los limites
de muda en esta época no indican que el ave sea

un inmaduro y, de hecho, esta especie muestra una
muda posjuvenil completa a finales de otofo.

Figura 78. Ala de un macho inmaduro de
P-melanocephalus capturado el 6 V 05. Los limites
de muda en esta época no indican que el ave sea un
inmaduro; sin embargo, las primarias y secundarias
juveniles permiten identificarlo como tal. Obsérvese
la retencion de la gran cobertera mas interna, de la
cobertera carpal y de algunas coberteras marginales
y medianas, todas ellas pertenecientes al plumaje
posjuvenil.

Figura 79. Ala de un macho adulto de D. baritula
capturado el 09 Ill 05. El margen y el dpice raidos
delatan la retencién de la secundaria mas interna.
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Datacion mediante variables semicuantitativas

Existen tantos criterios para datar aves como caracteres
externos que varfan con la edad (Jenni & Winkler, 1994)
y que pueden ser apreciados a simple vista o con ayuda
de algun magnificador dptico: coloracién del iris (Wood
& Wood, 1972; Leverton, 1987), del pico (Miles, 1971;
Peterson, 1991), del paladar (Hogstad, 1971) y del ani-
llo ocular (Gargallo, 1992). Su fiabilidad depende de la
forma en que el caracter empleado cambie con la edad,
de manera que los que muestran una progresion discreta
(no gradual, por ejemplo, la muda), los dicotdmicos (pre-
sencia-ausencia, por ejemplo, presencia de p9 reducida
en los machos de P aglaiae; fig. 80) y los casi dicotémicos
(graduales pero con una clara dicotomia entre un estado
completo y uno incompleto, por ejemplo, la neumatiza-
cién craneal) serdn utilizados de modo preferente.

Los caracteres que varian de forma continua (por
ejemplo, la forma de los apices de las rectrices) o que
presentan una considerable variacion individual debida
a otros factores ademas de la edad, como el sexo (por
ejemplo, el color del iris) o el momento del ciclo anual
(por ejemplo, el color del pico), muestran distribucio-
nes que se solapan para las distintas clases de edad.
Por ello sélo permiten datar como adulto a un indi-
viduo hasta que los primeros inmaduros adquieren el
estado adulto del caracter, pudiendo separarse a partir
de ese momento con certeza los inmaduros. Este mo-
mento varia principalmente con la fecha de eclosién.

Por lo tanto, es fundamental establecer la aplica-
bilidad temporal del criterio. Cuanto mas amplio es el
periodo de validez mas util es el criterio. Asi, la pig-
mentacion de los tarsos puede prolongarse durante
muchos meses en algunas paseriformes (Peris Alvarez,
1983) aunque en todas las especies estudiadas se com-
pleta en pocas semanas (observacion personal). Por su
parte, el viraje de la coloracién del iris juvenil a la del
adulto suele prolongarse durante meses (Hardy, 1973;
Shirihai, 1988) aunque, en Psaltriparus minimus (Ervin,
1975) y en V. hypochryseus y V. brevipennis el cambio
se produce aparentemente en las primeras 4-6 sema-
nas de vida.

No obstante, también es necesario conocer si los
adultos retienen el estado juvenil y en qué grado. Los
juveniles de muchas especies europeas de la familia
Sylviidae presentan manchas en la base de la lengua
(Svensson, 1992), pero un porcentaje indeterminado
de individuos las retiene como adultos, por lo que sélo
los adultos que carezcan de manchas podran ser iden-
tificados con fiabilidad empleando este criterio. Los
adultos de E. difficilis/occidentalis retienen pequenas
ventanas (PC = 5) con una frecuencia cercana al 30%,
por lo que este caracter sélo podra emplearse para da-
tar cuando la puntuacién de PC < 5 a partir de la fecha
en que los primeros inmaduros alcancen este grado de
neumatizacion.

Figura 80. Detalle de las cinco primarias distales de
un macho adulto de P aglaiae capturado el 13 11l 05.
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Figura 81. Cambio en la coloracién del pico de T. rufopalliatus. A la izquierda, un juvenil en plena muda posjuvenil capturado el 151X 05y, a
la derecha, un adulto capturado el 4 V 05. Se aprecia también el cambio en la coloracién del iris.

El proceso de pigmentacion de la piel en las partes
no plumadas es un fenomeno del desarrollo postem-
brionario debido a la maduracién de los melanocitos
en la dermis (Lucas & Stettenheim, 1972). Los parches
de piel especializados, como las cartnculas, suelen
mostrar ademas coloracién estructural asociada o no
a pigmentos (Prum & Torres, 2003). Las patas y las co-
misuras bucales de todas las especies aquf estudiadas
completan este proceso en pocas semanas y tienen
por consiguiente escaso valor para datar.

Entre las aves tratadas, la lengua y el paladar de M.
caerulescens tardan aparentemente varios meses en
melanizarse; sin embargo, este caracter parece variar
también con el sexo. El paladar de V. brevipennis tam-
bién tarda varios meses en melanizarse y podria resultar
util como método complementario de datacion ya que
los limites de la muda posjuvenil en esta especie son
poco evidentes. Los picos de T. rufopalliatus (fig. 81) y
el de los machos de C. parellina tardan asimismo varios
meses en adquirir su coloracion definitiva y en esta Ulti-
ma especie constituyen un caracter Util tanto para datar
como para sexar (ver”Determinacion del sexo”).

La datacién mediante variables cuantitativas continuas
se ha tratado en “Neumatizacién craneal” y “Muda”.

Coloracion del iris

El cambio en la coloracion del iris se debe a la depo-
sicion de pigmentos en el estroma y la capa del bor-
de anterior acompafada o no de la desaparicion de
los pigmentos presentes en esta capa (Sweijd & Craig,
1991). La concentracion y forma en que se depositan
los pigmentos posiblemente difiere entre sexos y pue-
de dar lugar a anillos intraoculares (por ejemplo, M.
caerulescens y Chamaea fasciata), que pueden em-
plearse también para sexar algunas especies monocro-
maticas como Sturnus vulgaris (Svensson, 1992).

Entre las especies tratadas 17 como minimo mues-
tran un cambio notable entre la coloracion del iris juve-
nil y la del adulto (tabla 50, fig. 82). La familia Emberi-
zidae es la que presenta mayor proporcion de especies
con un cambio notable entre edades, el 78%.

Tabla 50. Especies estudiadas que presentan un cambio notable en
la coloracion del iris del juvenil y del adulto. Clasificacién basada en
el color del iris del adulto.

Iris castaio Iris rojizo Iris blanco
T. sinaloa V. nelsoni V. brevipennis
T. felix V. hypochryseus
T. assimilis V. flavoviridis

T. rufopalliatus M. caerulescens
O. tolmiei

A. pileatus

A. virenticeps

A. rufivirgatus

M. kieneri

P ocai

A. ruficauda

M. lincolnii

En principio, la pigmentaciéon del iris en algunas
especies podria ajustarse a una curva sigmoidea o ex-
ponencial con anomalias causadas por la competencia
con otros procesos del crecimiento postembrionario,
como ya se ha especulado para la neumatizacion en
el “Neumatizacion craneal”. No obstante, el tipo de
pigmento no parece determinar la velocidad de este
proceso ya que tanto dentro del conjunto de especies
de iris adulto blanco como del de iris adulto rojo se
encuentran tanto especies de pigmentacion “rapida”
como de pigmentacién “lenta” (tabla 51). Las primeras
podrian ajustarse a una recta.

Estas diferencias en la tasa de cambio de un carac-
ter son reminiscentes de otro proceso del desarrollo
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Figura 82. Cambio en la coloracion del iris de V. nelsoni. A la izquierda, un juvenil y, a la derecha, un adulto, ambos capturados el 11 X 06.
(Foto G. Gargallo).

Tabla 51. Diferencias en la tasa de la pigmentacion del iris
(“maduracion del iris”) entre especies residentes del Occidente de
México.

Pigmentacion lenta  Pigmentacion rapida

Iris blanco Quiscalus mexicanus V. brevipennis

Iris rojo M. caerulescens V. hypochryseus

postembrionario, el de la maduracién retrasada del
plumaje y, asimismo, sugieren una correlacién con al-
guna funcién social como especulan en sus conclusio-
nes Craig & Hulley (2004): la coloracion del iris podria
actuar como una sefial en las interacciones sociales
e indicaria posicion jerarquica, edad y/o estado emo-
cional. Estos investigadores contrastaron cuatro gru-

pos de hipdtesis (fisicas, Opticas, visuales y sociales)
para determinar si alguna de ellas podia explicar la
posesién de iris con coloracion brillante en las paseri-
formes, pero no encontraron ningdn patrén comdn a
diez familias representantes de todas las regiones bio-
geograficas. La Unica correlacion consistente que ha-
llaron es la que se da entre la presencia de iris brillante
y el nivel taxonémico: la distribucién de este caracter
no se da de forma aleatoria entre familias y géneros.

La aplicabilidad de este criterio varia con la espe-
cie. Por ejemplo, M. caerulescens completa el viraje del
iris en unos 12 meses pero ya alcanza una coloracion
gue se solapa con la de algunos adultos (posiblemente
hembras) a los 6-7 meses de edad, en octubre, por lo
gue a partir de ese mes sélo puede emplearse para
identificar inmaduros (fig. 83).
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Figura 83. Viraje de la coloracién del iris en M. caerulescens. La coloracion del iris de cada individuo se puntué de acuerdo a tres categorias:
0 = juvenil; 1 = intermedio; 2 = adulto. La gréfica se ha construido tomando el valor promedio de cada mes desde el mes en que se capturd
el primer volantén del afio. Los primeros inmaduros en alcanzar iris = 2 tenian 12 meses de edad. La desviacién respecto a la curva sigmoidea
esperable (Wilson & Hartley, 2007) probablemente se debe a la categorizacién de la variable (el cambio real en la coloracién es un proceso
continuo) que otorga mucho peso a la categoria intermedia: sélo los iris claramente adultos o claramente juveniles no reciben una puntuacion
intermedia. La incorporacion de individuos de segundas puestas también tiene un efecto de ralentizacion.
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Ciclos vitales

Los ciclos bioldgicos o ciclos vitales de las aves se com-
ponen de una serie de estadios o caracteristicas biolé-
gicas (del inglés life-history traits) que, en el caso de
todas las paseriformes aqui tratadas, tienen una perio-
dicidad circanual (Poole, 2005; este trabajo). Los princi-
pales estadios de cada ciclo anual son la reproduccién,
la muda, la invernada y, en aves migratorias, la migra-
cion. Sin embargo, el primer ciclo anual difiere de los
siguientes en que tiene un inicio absoluto (el desarro-
llo embrionario y la eclosiéon) y en que la renovacion
del plumaje juvenil (ver ciclos anuales en Poole 2005)
y la migracién otofal (como por ejemplo la de Piranga
ludoviciana, ver mas abajo) no se solapan totalmente
con sus equivalentes en el adulto, de hecho la/s muda/s
y plumaje/s posjuvenil/es podrian carecer de homolo-
gos en los ciclos posteriores (Howell et al., 2003).

El ciclo bioldgico establece el marco de referencia
en el que se han de interpretar todos los aspectos de la
biologia de una especie. Si no esta bien definido no es
posible interpretar la muda y, en consecuencia, datar
correctamente (e.g. Mulvihill & Rimmer, 1997 presen-
tan un ciclo de muda muy improbable para Vireo oli-
vaceus que tiene como presumible consecuencia una
datacién incorrecta).

La secuencia de estadios en cada ciclo anual es irre-
versible y parece ser innata (Wingfield, 2005). Por ejem-
plo, en la secuencia mas habitual entre las passerifor-
mes nearticas migratorias (secuencia migratoria basica):
reproduccidon - muda postnupcial > migracion otofal
> muda invernal > invernada > muda primaveral >
migracién primaveral, nunca se producira la muda post-
nupcial antes de la reproduccién, aunque la supresion o
el fracaso temprano de la reproduccién pueden adelan-
tar la manifestacion del siguiente estadio.

La rutina concreta a la que se ajusta el ciclo anual
de una especie depende de la combinaciéon de varia-
bles fisioldgicas y ecoldgicas a la que esta sujeta (Mc-
Namara & Houston, 2008). La transicion de un estadio
al siguiente y sus respectivas duraciones dependen de
una combinacién de factores endogenos, los ritmos
circanuales (Edmunds, 1987; Hadley, 1996; Wikelski et
al., 2008), y de pistas o sefiales ambientales que han
sido optimizadas por la evolucion, de modo que cada
estadio tenga lugar en el momento éptimo y no se ex-
tienda mas alla del intervalo de tiempo disponible. Las

pistas ambientales permiten al animal anticiparse a las
nuevas condiciones. En el caso de la reproduccién se
sabe que el momento preciso y la duracién del periodo
de maduracién gonadal estan controlados por el foto-
periodo (Jacobs & Wingfield, 2000). Otras pistas, como
la temperatura (Wingfield et al., 1998), el régimen de
[luvias (Skutch, 1950), los estimulos visuales-nutricio-
nales (Ligon, 1974; Hau et al., 2000) o los estimulos
sociales (Jovani & Grimm, 2008) proporcionan infor-
macion predictiva a corto plazo que permite modular
el momento exacto de la puesta dentro del periodo de
maduracién de las génadas (Dawson, 2008). La poste-
rior regresion de las génadas normalmente desencade-
na el inicio de la muda postnupcial (Dawson, 2006). Un
tipo adicional de sefales, los factores de perturbacion
labiles (Wingfield & Kitaysky, 2002), podria explicar las
irrupciones invernales (Koenig & Knops, 2001), la du-
racion de las escalas durante la migracién (Gwinner et
al., 1985) y la extensiéon de la migracién hacia zonas
mas meridionales en pleno invierno (Terrill & Ohmart,
1984). Estos factores disparan respuestas de “emer-
gencia” que permiten una rapida adaptacion ante el
desencadenamiento de eventos impredecibles.

El alimento, sin embargo, constituye el recurso li-
mitante del ambiente que mejor explica el momento y
el lugar en el que tienen lugar los diferentes estadios
del ciclo (Lack, 1954, Barta et al., 2008) y su variacion
estacional por si sola permite explicar las diferencias
entre especies de regiones templadas y de regiones
tropicales en el tamafo de puesta (Ashmole, 1963),
la duracion del cuidado parental y la edad en que los
individuos se reproducen por primera vez (McNamara
et al., 2008). El ave sigue la pista a los recursos alimen-
tarios que explota para poder reproducirse, mudar, mi-
grar y pasar el invierno. Asi, algunas especies que crian
en el oeste de Norteamérica, como Passerina amoena,
se enfrentan a un agotamiento de los alimentos en su
territorio de cria a finales de verano que determina la
alteracion de la secuencia migratoria bdasica: inician
la migracién antes que la muda postnupcial; sin em-
bargo, interrumpen ésta entre el suroeste de EE.UU.
y el noroeste de México para mudar aprovechando el
pico de productividad que se da en esta Ultima region
en ese momento del afo (Young, 1991). En otras es-
pecies, como Piranga ludoviciana los juveniles se des-
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plazan desde su territorio natal a montafas cercanas
donde pueden aprovechar el desfase altitudinal en la
fructificacion para mudar antes de iniciar la migracion
(Butler et al., 2002).

Cuanto mayor es el nimero de estadios que con-
forman el ciclo anual de una especie menor es su fle-
xibilidad, es decir esta posee un calendario mas rigido
debido al menor intervalo de tiempo que resta para
que, al concluir un estadio, pueda iniciar el siguiente.
Sin embargo, muchas especies incrementan la flexibili-
dad de sus ciclos anuales mediante el solapamiento de
estadios mientras que otras disocian ciertos estadios
para conseguir una mejor distribucion temporal de
los costes relacionados (Wingfield, 2005). Ambas es-
trategias pueden observarse en las aves aqui tratadas.
El solapamiento de muda y cria es un fenémeno fre-
cuente entre las especies neotropicales (Foster, 1975).
No obstante, este solapamiento no es equiparable al
gue se da entre las poblaciones boreales de algunas
aves holarticas que se enfrentan a un pico temporal
de recursos muy breve durante el cual estan forzadas a
completar la reproduccion y la muda postnupcial (Orell
& Ojanen, 1980). Veintitrés de las especies residen-
tes aqui estudiadas (tabla 48) solapan la cria con una
muda corporal que se inicia antes que la primera. Por
otra parte, la especie de ciclo biolégico mas comple-
jo tratada en este trabajo, D. baritula, suministra un
ejemplo de disociaciéon de un estadio probablemente
para evitar el coste excesivo de su solapamiento con la
cria: aproximadamente el 30% de individuos adultos
no completa la muda posnupcial, cuya fase final coin-
cide con el inicio de la temporada de reproduccién en
la estacion seca. Los individuos implicados podrian ser
aquellos que concluyeron tarde la temporada de re-
produccién en la estacion lluviosa y, en consecuencia,
también iniciaron tarde la muda posnupcial.

La menor flexibilidad en los ciclos con mayor nimero
de estadios parece resolverse en muchos casos abrevian-
do o reduciendo el estadio menos limitante cuando dos
0 mas entran en conflicto. Por ejemplo, en especies con
una doble muda postjuvenil previa a la invernada o a la
migracion postnupcial (e.qg. Passerina spp.), aparente-
mente los individuos de puestas mas tardias no llegan
a completar el primero de los episodios antes de iniciar
el segundo. Jenni & Winkler (1994) muestran que la
extension de la muda posjuvenil depende de la fecha
de eclosion: cuanto mas tardia es esta mas se reduce
aquella.

La flexibilidad también puede ponerse de manifies-
to en otro aspecto: la adaptaciéon a un nuevo calenda-
rio. Myiopsitta monachus, un psitacido suramericano
cuya Unica temporada reproductiva (aqui referida a la
puesta) va de finales de octubre a principios de febre-
ro (Navarro et al., 1992) ha sido introducida en algu-
nos paises del hemisferio norte, donde ha translocado

los estadios de su ciclo biolégico para optimizarlos al
nuevo calendario de estaciones. La temporada de cria
en Chicago va de abril a junio (Hyman & Pruett-Jones,
1995) y en Barcelona de marzo a junio con un segundo
periodo entre junio y agosto (Carrillo, 2008).

Rohwer et al. (2009) han descrito el extraordina-
rio ciclo vital que pueden presentar cuatro especies
de paseriformes nedrticas migratorias que migran al
noroeste de México: una fraccién indeterminada de
algunas poblaciones de Vireo cassinii, I. virens, I. cucu-
llatus e Icterus spurius intercalan un episodio de cria y
de migracion adicionales en su ciclo anual, de manera
que tras la reproduccién “normal” en Estados Unidos
o Canada, migran al sur de Sonora, la costa de Sinaloa
y Baja California Sur hacia julio donde aprovechan el
pico de productividad asociado a la temporada lluviosa
para volver a criar, tras lo cual mudan y contintan su
migracién hacia los cuarteles de invierno. Este tipo de
ciclo ya habia sido predicho por el modelo de Barta
et al. (2008) cuando la disponibilidad de alimento en
los cuarteles de invierno o incluso en sitios intermedios
es elevada. Este descubrimiento pone en tela de juicio
muchas concepciones relacionadas con las limitacio-
nes, plasticidad y control de los ciclos biolégicos.

Ciclos vitales en el Occidente de México

El Occidente de México se caracteriza por un régimen
de lluvias que determina dos claras estaciones, la seca
y la lluviosa (“Medio fisico”), de manera que tanto
las aves residentes como las especies nearticas se han
adaptado a una disponibilidad de recursos predecible
y a una Unica temporada de cria favorable, con nota-
bles excepciones, como D. baritula y posiblemente C.
notata y Atthis heloisa. No obstante, el pico reproduc-
tivo secundario de D. baritula (ver ficha) podria haber
evolucionado como un caso de reproduccion oportu-
nista similar al de Loxia curvirostra (Hahn, 1995) de-
terminada por un pico de floracién en la estacién seca
(Schondube et al., 2003) casi regular: las heladas del
invierno de 1997 produjeron un fracaso en la flora-
cién que tuvo como consecuencia la supresion de la
reproduccion (ninguna hembra desarrollé parche de
incubacioén).

Ciclo definitivo

Las secuencias del ciclo anual definitivo observadas en
las 76 especies estudiadas se muestran en la figura 84
(consultar tabla 1 y fichas para conocer a qué espe-
cies se ajusta cada uno). La secuencia de cinco espe-
cies residentes (C. notata, M. kieneri, M. tyrannulus,
G. venustus y C. parellina) y de cinco migratorias (C.
ustulatus, D. graciae, C. rubrifrons, S. motacillay I. cu-
cullatus) no esta plenamente resuelta debido a un
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La principal diferencia entre ciclos estriba en el nd-
mero de caracteristicas bioldgicas diferentes que los
componen: tres en residentes (muda, reproducciéon e
invernada) y cuatro en migratorias (muda, reproduc-
cion, migracién e invernada). Las especies migratorias
son las que presentan mas estadios (entre seis y siete)
debido a un mayor nimero de episodios de muda du-
rante la invernada.

Las 11 principales secuencias del ciclo anual descri-
tas entre las especies migratorias holarticas que presenta
Newton (2008, pp. 305-306) pone de relieve el escaso
conocimiento que se posee sobre los episodios de muda
gue experimentan en los cuarteles de invierno. De las
seis secuencias para especies migratorias aqui descritas
solo la 5y la 6 coinciden plenamente con las allf repre-
sentadas; las secuencias 1 a 3 en Newton (2008) pueden
interpretarse como simplificaciones de las secuencias 1 a
4 aqui expuestas en las que se hubieran omitido los epi-
sodios de muda parcial. R melanocephalus parece ser la
Unica especie estudiada que llega a suspender la muda
postnupcial para completarla tras la migracion otofal,
por lo que seguiria la secuencia 3 en Newton (2008), a
la que habria que anadir, no obstante, los episodios de
muda parcial invernales.

Frecuencias de un estadio (generalmente alguna
muda posterior a la posnupcial) muy inferiores al 100%
indican que la secuencia no es totalmente rigida a nivel
especifico. Probablemente es habitual entre las espe-
cies migratorias y residentes que solo una fraccion de
los individuos siga la secuencia basica mientras que la
fraccion restante siga la secuencia simple, y que, aun
en el caso de que esta muda estuviera fijada genética-
mente, la proporcién de individuos que la presente varie
entre anos. La reproduccion es otro estadio que puede
presentar frecuencias muy inferiores al 100%, especial-
mente entre los inmaduros de las especies residentes,
un fendmeno que podria estar relacionado tanto con la

competencia con los adultos como con una estrategia
vital basada en una esperanza de vida mayor (Promislow
& Harvey, 1990; Wiersma et al., 2007).

Es remarcable el frecuente solapamiento entre re-
produccién y muda corporal entre las especies residen-
tes. También es destacable el alto nivel de reemplazo
de plumas que mantienen algunas de ellas a lo largo
de todo el ciclo. Ambas cosas sugieren un mecanismo
de inhibicién de la muda al que afectan débilmente las
limitaciones energéticas y las interacciones con otros
estadios del ciclo.

Entre las especies migratorias nearticas se observa
gue la muda prenupcial no se completa antes de aban-
donar los cuarteles de invierno: las aves se desplazan
hacia el norte mientras mudan. Posiblemente no rea-
lizan desplazamientos importantes mientras la muda
no esta suficientemente avanzada, lo que retrasa su
partida a los territorios de cria.

Primer ciclo anual

El primer ciclo anual consta del mismo numero de es-
tadios que el definitivo aunque siete de las especies
tratadas presentan un episodio de muda adicional pre-
vio a la invernada: P leclancherii, P versicolor, P ciris,
C. parellina, A. rufivirgatus, A. ruficauda y la cohorte
estival de D. baritula.

Este episodio adicional siempre precede al episodio
de muda mas extenso. En otras cinco especies se han
encontrado indicios (ver Muda en las fichas de espe-
cies): H. leucophrys, M. caerulescens, A. pileatus, A.
virenticeps e I. graduacauda.

Tanto la secuencia de estadios como el calendario
que siguen el primer ciclo anual y los ciclos definitivos
se sincronizan con la migracién posnupcial en el caso
de las especies migratorias o con la invernada en el
caso de las especies residentes.
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Migratorias
1. Muda-migracién 2. Simple
Reproducciéon /-\Reproduccién
Area de cria Area de cri
Areadecria  \yda posnupdial
M|gracufn Mlgracu:')n Migracion Migracion
prenupcial Muda al posnupcial . .
posnupcial posnupcial prenupcial
y posjuvenil
Muda primaveral i )
Area de invernada Area de invernada Muda primaveral
3. Basico 4. Reemplazo invernal continuo
/_ Reproduccién /— Reproduccion
Area de cria Muda posnupcial Area de cria Muda posnupcial
Migracién Migracion Migracién Migracién
posnupcial prenupcial posnupcial prenupcial
Muda otonal Inicio muda invernal
Area de invernada . Area de invernada Muda invernal continua
\_}uda primaveral
5. Doble muda completa 6. Muda completa fuera del territorio de cria
A " Reproduccion
Area de cria /— A "
. Area de cria Reproduccion
Muda posnupcial
Migracion Migracion Migracion Migracion
posnupcial prenupcial posnupcial prenupcial

Area de invernada

@averal completa

¢Muda posnupcial?

Muda primaveral completa

Area de invernada

Figura 84. Ciclos definitivos observados entre las 76 especies tratadas en el drea de estudio (Rohwer et al. [2009] decriben ciclos diferentes
en la region noroccidental adyacente a la region de influencia aqui tratada).

1. La muda postnupcial se difiere y tiene lugar en escalas que realiza durante la migracién otonal. Lo presentan 2 especies.

2. Consta de un solo episodio de muda en los cuarteles de invierno previo a la migracién primaveral o justo tras la migracién otofal. Lo

presenta 1 especie.

La muda primaveral es completa. Lo presenta 1 especie.

o v AW

Se produce solapamiento entre la muda y la migracion primaverales. Lo presentan 19 especies.
Se caracteriza por un nivel de reemplazo corporal elevado a lo largo de todo la invernada. Lo presentan 2 especies.

La extension de la muda otonal es desconocida pero, por analogia con las demas especies estudiadas, podria tratarse de una muda

posnupcial completa, en cuyo caso se trataria de un segundo caso del ciclo anual migratorio con doble muda completa (la muda de

primavera es completa). Lo presenta 1 especie.
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Residentes

7. Simple

8. Basico

Estacion seca Estacion lluviosa

Muda posnupcial

Reproduccion

Estacion seca Estacion lluviosa Estacion seca

Reproduccion

Muda primaveral

Muda posnupcial

9. Reemplazo continuo

10. Ampliado

Estacion seca Estacion lluviosa

Reproduccion

Muda posnupcial
Muda continua

A

Estacion seca

Estacion seca Estacion lluviosa

Reproduccion \

Muda posnupcial

Estacion seca

Muda primaveral

Muda de invierno

11. Basico con doble temporada reproductora

Estacion seca Estacion lluviosa Estacion seca

Reproduccion \

Muda posnupcial

Muda primaveral

Reproduccion

Figura 84. (Cont.)
7. Lo presentan 4 especies.

8. Suele darse solapamiento entre reproduccion y muda primaveral. Lo presentan 21 especies.

9. Se caracteriza por un nivel de reemplazo corporal elevado a lo largo de todo el afo, también durante la reproduccién, con un pico en

primavera que sugiere una variacién del ciclo anual residente basico. Lo presentan 3 especies.
10.Suele darse solapamiento entre reproduccion y muda primaveral. Lo presentan 8 especies.
11.Se produce solapamiento entre reproduccion y muda primaveral. La muda posnupcial puede ser incompleta. Lo presenta 1 especie.






Tratamiento de las especies

e Contenido y guia interpretativa
de las fichas de las especies
e Fichas de las especies
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Contenido y guia interpretativa
de las fichas de las especies

Las fichas se han organizado siguiendo el orden taxo-
némico propuesto por la AOU (1998). En la cabecera
de la primera especie de cada nueva familia se hace
constar esta.

Cada ficha esta estructurada en cinco bloques: En-
cabezamiento, Notas generales, Biometria, Datacion y
sexado y Ciclo vital.

Todos los diagramas se han realizado mediante un
programa de dibujo vectorial.

Las figuras y tablas que aparecen de forma sistema-
tica en las fichas no se han numerado ni estan acompa-
fadas por un texto explicativo al pie.

Encabezamiento

Consta de los siguientes elementos:

e Foto de la cabeza.

e Nombre cientifico. Sigue la nomenclatura pro-
puesta por la AOU (1998) y el 49° suplemento
(Banks et al. 2008).

e Nombre comun en espafiol y en inglés. Se pre-
senta el nombre vernaculo de uso mas comun
en las areas de muestreo. Aquéllos que no han
podido registrarse de primera mano se basan en
Contreras (1999). En los pocos casos en que es-
tas fuentes no proporcionan ningin nombre se
ha optado por la lista de Escalante et al. (1996).
El nombre comun en inglés sigue la nomenclatu-
ra propuesta por la AOU (1998).

e Subespecies presentes en el Occidente de México.
Sigue la nomenclatura que presenta del Hoyo et al.
(2003-2008). Hasta el momento de la preparaciéon
de esta monografia no han sido publicados todavia
los volumenes correspondientes a las familias Pa-
rulidae en adelante; para estos taxa se ha seguido
Curson et al. (1994), Pyle (1997) y Poole (2005).

e Estatus de conservacion. Se incluyen dos clasifi-
caciones: la categoria de amenaza publicada por
la Unién Internacional para la Conservacion de
la Naturaleza (IUCN, 2008) y la publicada en la
norma oficial mexicana (NOM-059-ECOL-2001;
SEMARNAT, 2002).

¢ Estatus migratorio en el drea de estudio. Se de-
fine mediante cuatro categorias residente, inver-
nante, transeunte y estival. Para las tres ultimas

se incluye el periodo del aflo en que esta presen-
tes en la especie basado tanto en capturas como
en observaciones.

Aspecto externo

Incluye una descripcion de ciertos aspectos de la mor-
fologia externa del ave y esta organizada de la siguien-
te forma:

¢ Notas sobre variacion del plumaje: dimorfismo
sexual, presencia de maduracién retrasada y va-
riabilidad intraanual e interindividual en el plu-
maje definitivo.

e Descripcion sucinta del plumaje de cada sexo
(siempre que existan diferencias): en cada fase
del ciclo anual (siempre que se den variaciones
apreciables en el plumaje tras los principales epi-
sodios de muda). El plumaje juvenil se describe
en el subapartado “Plumaje” del bloque “Data-
cion y sexado”.

e Descripcion del pico y las patas, generalmente
limitada al color.

¢ Notas de identificacion: cuando se puede dar
confusion con especies semejantes se comentan
los caracteres que permiten separarlas.

Biometria

Se estructura en dos secciones que sintetizan la infor-
macion en forma de tabla: “General” y “Morfometria
alar y caudal”.

General

Para las especies en que se da dicromatismo sexual evi-
dente a partir de la muda postjuvenil se muestra una
sola tabla que presenta de 10 a 11 descriptores bio-
métricos en funcién del numero de primarias visibles
en la especie (para E.difficilis/occidentalis se afiade un
descriptor adicional) desglosados entre machos y hem-
bras: cinco esqueléticos, cuatro o cinco no esqueléti-
cos, mas la masa. En la columna del extremo derecho
se muestra el coeficiente de dimorfismo sexual, calcu-
lado como el cociente entre la media de los machos y
la media de las hembras (fig. 84).
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Diferencias significativas
* entre sexos

t entre edades

T interccion sexo x edad

__Machos
64,84 + 1,93 (58,5-71))
64,00 + 1,41463-65)

ald*(295; 228)
cuerda':(z;9) :

Tamafo de muestra
(machos; hembras)

Media * desviacion estandar

Ré’ngo observado

Coeficiente de dimorfismo

Hembras M/H
61,01 + 2,32 (53,5-69) 1,06
63,39 + 2,27 (61-67) 1,01

Figura 84. Interpretacion de la tabla de biometria general para especies dicromaticas. (Todos los valores estan en mm excepto la masa, en g.)

Tamaio de muestra machos
(adultos; inmaduros)

i

\

\
) A = Adultos Inmaduros
ala(243;48)1(174,47) ) 6508+1,80  63,85+2,03
masa (307,60) (206;58)t._12,71 + 1,09 12,81 1,26

Tamano de muestra de hembras
(adultas; inmaduras)

Machos

Coeficiente de dimorfismo

\

I-i'e\mbras

A/l Adultas Inmaduras \\ A/l
1,02 61,17 £2,17 60,68 + 2,76 1,01 D

0,99 12,27 + 0,99 11,96 £ 1,21 1,03

Figura 85. Interpretacion de la tabla de biometria general desglosada por clases de edad y sexo. (Todos los valores estdn en mm excepto la

masa, en g.)

Tamano de la muesstra global

- Muestra global '
ala(24) ) 59,85 + 2,09 (56-63,5) 349
cuerda (21) 62,74 = 2,03 (58,5-66) 3,23

Coeficiente de variacion

Figura 86. Interpretacion de la tabla de biometria general global.
(Todos los valores estan en mm excepto la masa, en g.)

Para las especies del género Passerina se ha inclui-
do una tabla adicional en la que el ala y la masa se
desglosan por clase de edad y sexo (fig. 85).

Para especies monomorficas, levemente dicromati-
cas (por ejemplo, /. virens), estacionalmente dicromati-
cas (por ejemplo, P caerulea) o que no pueden sexarse
como inmaduros (por ejemplo, O. tolmiei) se incluye
una tabla con las variables no desglosadas por sexo. En
la columna derecha se muestra el coeficiente de varia-
Cion para poder comparar directamente la cantidad de
variacion entre descriptores (fig. 86).

Morfometria alar y caudal
En un cuadro se presentan tres blogues de informacion

ordenados de izquierda a derecha de la siguiente ma-
nera (fig. 87):

e Diagrama alar: integra el conjunto de descripto-
res alares e indica qué primarias forman la punta
del ala y con qué frecuencia.

e Ala: incluye las distancias entre la punta de cada
primaria y la punta del ala, mas la proyeccién
primaria (pp) y, en las especies con 10 primarias
visibles, la distancia entre la punta de lap10y la
punta de la cobertera primaria mas larga. Tam-
bién se incluye el rango de primarias emargina-
das y la frecuencia de emarginacion.

¢ Cola: incluye las distancias entre la punta de cada
rectrizy la punta de la cola, mas la longitud de las
coberteras infracaudales.

Para construir el diagrama alar se han empleado los

siguientes descriptores:

¢ Longitud media del ala.

¢ Distancia media entre la punta de cada primaria y
la punta de la primaria que forma la punta del ala.

e Proyeccién primaria media.

e Distancia media entre la punta de lap10y la pun-
ta de las coberteras primarias.

¢ Primarias emarginadas (solo se han representado
aquellas primarias cuya frecuencia de emargina-
cién = 50%).

Este diagrama presenta el ala plegada en forma na-
tural, aunque la posicion de las plumas en reposo se ha
alterado ligeramente para poder mostrar las primarias
externas, que en una representacion realista quedarian
ocultas por las que forman la punta del ala. Cada ala
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Tamaifo de muestra

Media * desviacion estandar

Rango observado

\ ) i/ Ala ; _ Cola
09 (8) C 12:08 9,5-12 6 (5) 6615 ( 559 )
P8 (9) 39+05 3-4,5 5 (5) 3110 245
p7 (9) 08+0,6 0-1,5 r4 (5) 1,4+13 0-3,5
pé (9) 0,1£0,2 0-0,5 13 (5) 0,6 +0,9 0-2
p5 (9) 0,1£0,2 0-0,5 2 (3) 0,0£0,0 0-0
p4 (9) 0204 0-1 () 1,8+33 0-9
p3 (9) 1,106 1-1,5 cic (9) 211£24 1624
p2 (9) 2,1+0,7 1-3
p1(9) 34413 1,5-5,5
pp (9) 2,8+09 1,5-4,5
emarg (8) < p86=100%; p5=56%; pd=11%

-@ Primarias emarginadas y su frecuencia

Frecuencia en que cada primaria forma la punta del ala

Figura 87. Interpretacion del cuadro de morfometria alar y caudal. Las primarias marcadas en negrita son las que forman la punta del ala.

se ha dibujado a escala 1:1 para mantener las propor-
ciones entre los distintos elementos representados, y
posteriormente se ha escalado para ajustarse a las di-
mensiones del cuadro en el que se inserta.

Datacion y sexado

Se estructura en seis secciones: Plumaje, Tamafio, Es-
tructuras reproductoras externas, Osificacion craneal,
Muda y Otras técnicas.

Plumaje

Consta de dos apartados:

e Descripcion del plumaje juvenil: solo se presenta
para las especies que se reproducen en el area de
estudio.

e Uso del plumaje para el sexado: se presentan cri-
terios en forma de clave dicotdmica, por clases de
edad cuando procede. En las especies monocro-
maticas o levemente dicromaticas se comentan las
variaciones que pueden estar ligadas al sexo.

Tamano

Consta de dos secciones. En la primera se resumen las
principales diferencias sexuales en el tamano, y se indi-
can las diferencias estadisticamente significativas y los
valores umbral del ala por sexos.

En la seqgunda seccidn se presenta una tabla con la
informacion mas relevante de un andlisis discriminante
(fig. 88):

e Funcion generada y eigenvalue (Ev). Los indivi-
duos con valores > 0 son machos.

* % clasificacion: porcentaje de individuos que
pueden clasificarse correctamente mediante la
funcién discriminante. Entre paréntesis se mues-
tran los porcentajes de machos y hembras, res-
pectivamente.

¢ Intervalos de confianza (IC): el primer valor indica
el punto por encima del cual un individuo puede
considerarse macho con un 95% de probabilidad
y el segundo el punto por debajo del cual un in-
dividuo puede considerarse hembra con un 95%
de probabilidad.

En el caso de que los datos lo permitan, se presentan

reglas discriminantes desglosadas por clase de edad.

Estructuras reproductoras externas
Incluye una descripcion de dos aspectos de la repro-

duccion del ave Utiles para determinar el sexo. Esta or-
ganizada de la siguiente forma:

Eigenvalue Tamafo muestral

Adulto

0,3884 x ala - 33,0957 = 0
87,1(87,8; 85,7)
92,79; 77,63 (mm)

Funcién (g9 > 0
% clasificacion (o 2)
o’;9)

Intervalo de confianza

Figura 88. Interpretacion de la tabla con los resultados del analisis
discriminante.
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¢ Fenologia del desarrollo de la protuberancia cloa-
cal (cuando existe) y de la placa de incubacion.
¢ Frecuencia de individuos que desarrollan estas
estructuras durante el pico de actividad repro-
ductiva.
Estas estructuras se abrevian PC y Pl en este apar-
tado.

Osificacion craneal

Incluye una descripcion de dos aspectos de este proceso
del desarrollo postembrionario del ave Utiles para deter-
minar la edad. Esta organizada de la siguiente forma:

¢ Fenologia de complecion de la neumatizacion.

¢ Frecuencia de adultos que retienen ventanas.

Muda

Se tratan tres descriptores de la muda:
e Duracion.
e Patron: extension y variaciones en la extension.
¢ Estrategia: fenologia, numero de mudas al afio,
plumajes que origina y diferencias entre clases
de edad.
El tratamiento de la muda se complementa con el
diagrama de ciclo biolégico.
Este apartado consta de tres secciones: una seccion
de texto, una gréfica de fenologia de muda y un cua-
dro de flujo de muda.

Texto
El texto esta organizado en cuatro bloques:

¢ Muda posjuvenil: descripcién de la extension y
periodo en el que tiene lugar.

¢ Episodios de muda que puedan producirse entre
la muda posjuvenil y la posnupcial: descripcion
de la extension y periodo en el que tienen lugar.

e Muda posnupcial: descripcion de la extension y
periodo en el que tiene lugar.

e Aspectos relevantes diversos: presencia de reempla-
zo de plumas previa al episodio de muda que se ha
considerado como la muda posjuvenil, frecuencia
de individuos en muda activa durante el periodo de
cria y otras peculiaridades cuando procede.

Gréfica de fenologia de muda

La gréfica de fenologia de muda de la muestra presenta
la frecuencia mensual de individuos que se encuentran
en muda activa. No consta para las especies con un ta-
manfo muestral insuficiente, en cuyo caso éste se adjun-
ta al final de la tabla que acompana al diagrama de flujo
de muda.

Cuadro de flujo de muda
El cuadro de flujo de muda consta de tres elementos
(fig. 89):

1. Diagrama de secuencia de mudas

Se representa el primer ciclo de muda desde que el ave
adquiere el plumaje juvenil hasta que adquiere su primer
plumaje adulto. Los ciclos subsiguientes no se represen-
tan. Cada figura muestra las frecuencias medias de re-
emplazo en la muestra de cada pluma de vuelo, del alu-
la, de cada cobertera primaria y grande y de las distintas
regiones corporales definidas en Nomenclatura (fig. 1).

Para definir el patrén de muda de los episodios in-
tercalados entre la muda posjuvenil y la posnupcial no
se distingue entre clases de edad excepto en aquellos
episodios de las especies en las que se dan claras di-
ferencias como, por ejemplo, la muda de otofio de V.
bellii, A. rufivirgatus y Passerina sp. Hay que advertir
gue el patrén que se representa en estos episodios de
muda parcial surge de una muestra heterogénea que
incluye individuos en diferentes momentos de la pro-
gresion de la muda (es decir, individuos que aun no
la han comenzado, que estan en fases intermedias o
que ya la han concluido), lo que tiende a infraestimar
su extension real. Una de las particularidades de estos
episodios es que su extension es muy variable entre in-
dividuos y que no todos ellos los presentan, por lo que
el maximo del rango presentado es probablemente el
mejor estimador para el conjunto de los individuos que
si mudan. La solucion a estos problemas seria emplear
solo las puntuaciones correspondientes a individuos
gue han acabado de mudar. Sin embargo, hay tres ra-
zones por las que no se han empleado:

¢ |a muestra de individuos para los que se posee la

puntuacion final es generalmente muy reducida.

e La generacién de plumas nuevas y la generacion

precedente son muy dificiles de distinguir en los
tractos corporales de muchas especies.

® En el caso de la mayoria de especies migratorias

nearticas, la muda de primavera nunca concluye
en el rea de estudio, por lo que la extension re-
presentada corresponde al del estadio de avance
promedio en el momento de la partida.

Se ha simplificado la variacion real en el nimero
de coberteras primarias y de grandes coberteras, de
manera que siempre se muestran nueve y 10, respec-
tivamente.

El plumaje juvenil se ha considerado como la gene-
racion cero a partir de la cual se inician los episodios de
muda.

2. Fenologia
En la columna que corre a lo largo del diagrama se
resalta mediante un tono gris los meses en que se da
muda activa.

3. Leyenda

Es comudn para los elementos principales del diagra-
ma. Se emplean cinco intervalos por encima del cero
que representan categorias de frecuencia: muy baja
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Extension de muda y frecuencia media de reemplazo
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Meses en que la muda esta activa
T
/ (n=2) Rango Presencia
\ cab 20-75? 100
pin 20-45? 100
psu 45-75? 100
esc > 45 100
cma 75-100 100
cme 0-100 50
| cscc 0-20? 50
cic 0? 5
Moda

(n=4) Rango Retencion
RR 66/ 0
T 3-3 0
sS 06 (6) 50

GC 10-10

PP 9-9
CcP 5-9(8) 75
Al 3-3 0

Figura 89. Interpretacion del cuadro de flujo de muda. Cada episodio de muda viene complementado con la informacion que aparece en la

tabla adyacente.

(> 0-10%), baja (> 10-30%), media (> 30-60%), alta
(> 60-90%) y muy alta (> 90-100%). La eleccion de
intervalos en lugar de valores discretos permite utilizar
una gama reducida de tonos y facilita la interpretacion
de patrones al suavizar los errores de observacién-in-
terpretacion y/o los defectos causados por el reducido
tamafo de muestra.

El cuadro consta también de una tabla en la que
se complementa la informacion sobre la extension de
cada episodio de muda:

e Muda/s posjuvenil/es: rango y moda (solo en el
caso de gue el minimo y el maximo difieran) de
plumas reemplazadas para los siete principales
tractos no corporales y la frecuencia de individuos
gue al menos retienen una pluma en cada uno de
estos tractos. Sila muda corporal no es completa
también se incluyen los tractos implicados. Epi-
sodios que solo afectan a tractos corporales se
tratan como otras mudas (ver a continuacion).

e Otra/s muda/s (no se segregan las clases de
edad): rango porcentual en la extension de las
ocho regiones corporales definidas en Nomencla-
tura (fig. 1) junto a la frecuencia de individuos
gue la presentan. Se muestran también los trac-
tos no corporales que estén implicados.

e Muda posnupcial adulta: rango porcentual en la
extension de los siete principales tractos no cor-
porales junto a la frecuencia de individuos que al

menos retienen una pluma en cada uno de estos
tractos. Si la muda no es completa también se
incluyen los tractos implicados.

Otras técnicas

Se comenta la aplicabilidad de otros caracteres Utiles
para la datacion:

e Eliris: se describe el cambio en la coloracion en-
tre el juvenil y el adulto y el periodo en que puede
emplearse con fiabilidad.

e £l paladar: en algunas especies (por ejemplo, V.
brevipennis) se describe la variacion en el color y
su posible utilidad.

Ciclo vital
Contiene un breve texto y un diagrama de ciclo:
Texto

Se indica a qué tipo de ciclo anual se ajusta la especie
(ver “Ciclos vitales”) y el numero de plumajes (sefialan-
do, cuando hay mas de uno, el momento en que tiene
lugar la alternancia entre ellos), de episodios de muda
y de picos reproductivos (cuando hay méas de uno) que
se suceden dentro del ciclo.
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Diagrama de ciclo vital

Contiene el primer ciclo anual y los ciclos definitivos
(adultos). Representa las tres caracteristicas del ciclo
bioldgico mas importantes que se repiten con periodi-
cidad circanual: reproduccién, muda y migracién. Esta
informacion se inscribe en un marco temporal estacio-
nal (bloques sombreados) y en otro mensual (debajo
de cada episodio de muda o cria aparece entre parén-
tesis el intervalo de meses en que tiene lugar). Se han
disefado dos tipos de diagrama:

e Para especies migratorias el ciclo bioldgico se in-
serta en tres blogues apilados, el superior para
el drea de cria, el central para la migracion vy el
inferior para el area de invernada.

Estacion lluviosa Estacion seca

Eclosion
(julio-septiembre)

l

* Para especies residentes el ciclo biolégico se in-
serta en bloques alineados horizontalmente, en
el extremo izquierdo el del momento de la eclo-
sion y en el extremo derecho el del inicio del ciclo
adulto definitivo.

Las flechas del ciclo definitivo se representan con

un trazo mas grueso que las del primer ciclo.

Para las especies no residentes, las fechas de eclo-
sién y de los otros episodios del ciclo vital que no tie-
nen lugar en el drea de estudio se han tomado de
Poole (2005).

Los ciclos definitivos se sefialan mediante flechas
gruesas. Los estadios que se inician en una estacion
y concluyen en la siguiente se sitdan en el gréfico a
caballo de ambas.

Estacion lluviosa Estacion seca

Reproducciéﬁ
(junio-septiembre)

Muda posnupcial
(octubre-enero)

Muda posjuvenil Muda posjuvenil Muda parcial
parcial completa - extensa
(agosto-octubre) (octubre-enero) (mayo-agosto)
Eclosion

(mayo-junio)
Area de cria

Muda posjuvenil
(junio-septiembre)

Migracion posnupcial
(agosto-octubre)

Reproduccion
(mayo-julio)

Muda posnupcial
(junio-septiembre)

Migracion prenupcial
(marzo-mayo)

.

Muda corporal
reducida

Y E—— (septiembre-noviembre)

Muda parcial moderada
(febrero-mayo?)

Figura 90. Diagramas de ciclo biolégico. Arriba: especies residentes. La duracién de la estacion lluviosa se ha adaptado a las variaciones
climéticas entre los sitios de estudio (ver capitulo 1). Abajo: especies no residentes.



