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Variacion geografica de la riqueza de especies invernantes en la

Peninsula Ibérica. Estacionalidad y determinismo ambiental
Luis M. Carrascal [MNCN-CSIC] y David Palomino (SEO/BirdLife]

B INTRODUCCION

La situacion de la peninsula Ibérica en el suroeste del Paleartico occidental tie-
ne una enorme influencia sobre toda la avifauna europea durante el invierno, al
convertirse en uno de los mas importantes lugares de destino para sobrevivir
este periodo critico anual caracterizado por su menor productividad ambien-
tal, menor duracion de los dias y mayor severidad climatoldgica, que dispara
el gasto metabdlico de las aves (Senar y Borras, 2004; Telleria, 2004). Desde
mediados del pasado siglo XX, la escasez de datos al respecto ha motivado
una creciente tendencia en Europa por cuantificar el fenémeno de la inverna-
da, cuantificando el nimero de aves y representando su distribucion en forma
de atlas basados en distintas mallas geograficas (Gibbons et al., 2007; Dunn 'y
Weston, 2008). Nuestro pais, aunque con cierto retraso, no ha sido ajeno a este
interés (por ejemplo, Telleria, 1988), que con el paso del tiempo se ha manifes-
tado bajo la forma de importantes obras colectivas a escala regional [Del Moral
et al., 2002: Gainzarain, 2006: Herrando et al., 2011).

A lo largo de la mayor parte de las paginas de este libro se ilustran, para cada
una de las especies de aves invernantes en Espafa sus patrones geograficos de
distribucion y abundancia invernal, y sus preferencias de habitat, especificando
las respuestas particulares de cada una de ellas a fendmenos relacionados con
la geografia, el clima, la productividad y otras caracteristicas del habitat. En las
paginas siguientes se pretende complementar esta vision autoecolégica, centra-
da en la descripcion de los patrones invernales de especies concretas, con otra
de tipo sinecoldgico, centrada en el analisis del nimero total de especies de aves
invernantes. Las preguntas principales que motivan este trabajo son:

e ;Como varia geograficamente la riqueza invernal de especies en la penin-
sula Ibérica?

e Estos patrones geograficos, ;cambian estacionalmente respecto al periodo
reproductor?

e ;Cuales son los principales factores ambientales potencialmente responsa-
bles de la variacion geografica observada en la riqueza invernal de especies?

Las respuestas a estas tres preguntas se analizan e integran dentro del con-
texto de la literatura publicada a distintas escalas espaciales por los numero-
sos autores que durante los Ultimos afos han estado trabajando en la inverna-
da de aves en Espana.

B METODOLOGIA

A continuacion se comentan algunas cuestiones metodolégicas empleadas en
este trabajo, si bien para los aspectos mas técnicos y complejos, cuya explica-
cion pormenorizada alargaria excesivamente el texto, se deben consultar las
referencias indicadas y el capitulo de Metodologia del presente libro.

La variable en torno a la que se estructura este trabajo, el nimero total de es-
pecies de aves presentes en invierno, se cuantificé y analizé a la misma escala
que el resto del trabajo de este atlas: la cuadricula UTM de 10x10 km. Aunque
durante el trabajo de campo realizado se obtuvieron datos correspondientes a
2.121 cuadriculas de toda Espana, aqui el tamafio muestral se limita a 1.628
cuadriculas del territorio peninsular, una vez eliminadas aquellas con menos
de 50 recorridos acumulados, y todas las de Canarias y Baleares (cuyas rique-

zas de especies, por su condicion insular, requeririan
ser analizadas al margen de los datos peninsulares).

Para hacer comparable entre las cuadriculas el nimero
de especies detectadas por los participantes, fue nece-
sario estandarizar dos factores de sesgo importantes:
a) las diferencias en identificar especies raras o poco
conspicuas existentes entre ornitélogos “profesionales”
muy cualificados y muchos de los ornitélogos volunta-
rios menos experimentados; y b) el distinto esfuerzo de
muestreo invertido en cada cuadricula, que varié en un
amplio rango entre 50 y 260 recorridos (promedio de
63 recorridos, equivalentes a 15,8 h de muestreo]. Asi,
los ornitdlogos expertos vieron en promedio 2,9 espe-
cies mas por cuadricula que los amateur. Un modelo
ANCOVA que contemplaba ambos factores proporciono
los valores del niumero de especies por 100 km? ajusta-
dos a un promedio de 63 transectos de 15 minutos, y un
grado de conocimiento ornitolégico medio (experiencia
ornitoldgica como variable binomial: profesional vs. afi-
cionado; esfuerzo de muestreo como variable continua:
logaritmo del nimero de recorridos efectuados).

A partir de los valores estandarizados de riqueza inver-
nal de especies en las 1.628 cuadriculas consideradas,
se predijo el nUmero de especies que corresponderia a
las cuadriculas que no fueron muestreadas. Al igual que
paralos mapas por especie realizados en este atlas, lari-
queza se modelizé mediante “boosted regression trees”
(De’ath, 2007; Elith et al., 2008; capitulo Resultados por
especies comunes), considerando las varias decenas de
predictores geograficos, climaticos y de habitat-usos del
suelo disponibles. Se realizaron seis procesos de anali-
sis "boosted regression trees” con diferentes subcon-
juntos de datos para analizary predecir (70% vs. 30% de
los datos respectivamente). El grado de asociaciéon entre
los valores predichos y los observados de riqueza de es-
pecies fue muy elevado (r = 0,834; n = 1.628 cuadriculas;
p «0,001), indicando este hecho que los mapas de rique-
za construidos tienen una verosimilitud muy grande. El
mapa finalmente representado en la figura 1 es la media
de los seis procesos de modelizacion.

Para examinar qué variables ambientales determinaron
con mayor intensidad la riqueza invernal de especies
por cuadricula se emplearon modelos GAM (“generali-
zed additive models”; Hastie y Tibshirani, 1997; Guisan
et al., 2002). Este tipo de anélisis identifica patrones
complejos, no lineales, de asociacién entre variables
ambientales y la riqueza de especies. Para simplificar la
verbalizacidn de los patrones més importantes, un sub-
conjunto reducido de los descriptores del porcentaje de
cuadricula dedicado a los habitats-usos del suelo prin-
cipales presentes en Espafa fueron reducidos a un nu-
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mero menor de factores multivariantes, concretamente
nueve, mediante un PCA (“principal component analy-
sis”; Zuur et al., 2007). Estos factores retuvieron la ma-
yor parte de la variabilidad existente entre las variables
originales, pero en forma de gradientes ambientales
multivariantes que deben expresarse aludiendo a cuan
intensamente predomina en el paisaje de una cuadricu-
la unos u otros tipos de habitat-uso del suelo de entre
varios considerados. La tabla 1 ilustra el resultado del
PCA destacando las variables ambientales de habitats-
uso del suelo mas asociadas con cada factor. Ademas
se consideraron también siete variables relacionadas
con la diversidad de usos del suelo [segun el indice de
Shannon), las componentes geograficas (latitud y longi-
tud), la orografia (altitud media y desnivel méaximo) y el
clima (precipitacion y temperatura minima invernales)
de las cuadriculas, con lo que el anélisis fue realizado
considerando 16 predictores.

Para examinar la medida en que los patrones de riqueza
invernal de aves cambiaron estacionalmente, se obtuvo
el nimero de especies de aves por cuadricula de 10x10
km durante el periodo reproductor de Martiy Del Moral
(2003).

Todos los anélisis se llevaron a cabo utilizando Statistica
10.0 (StatSoft, 2010).

B RESULTADOS

VARIACION GEOGRAFICA DE LA RIQUEZA INVERNAL
DE ESPECIES

Elndmero medio de especies detectadas por cuadricula
UTM de 10x10 km tras un promedio de 15,8 h de pros-
peccion fue de 53,3 con un rango de variacién muy am-
plio que oscild entre 19y 108 especies (valores ajustados
teniendo en cuenta el grado de conocimiento ornitolégi-
co de los participantes y los transectos de 15 minutos
efectuados). La figura 1 ilustra la variaciéon geogréfica
de la riqueza de especies en el sector espanol de la pe-
ninsula Ibérica.

Las mayores extensiones geograficas donde se regis-
tran las riquezas de especies mas elevadas se locali-
zan en el suroeste de Espafa, incluyendo Extremadura,
Sierra Morena, Huelva, Cadiz y sectores occidentales de
las provincias de Toledo y Ciudad Real. La riqueza de
especies también alcanza elevados valores en las zonas
menos montanosas de la parte occidental de la subme-
seta norte (Ledn, Zamoray Salamancal y en buena parte
delvalle del Ebro. Por ultimo, valores altos de riqueza de
especies se observan en areas con menores extensio-
nes geograficas repartidas por la costa mediterréanea,
atlantica y cantabrica, coincidiendo principalmente con
importantes zonas humedas (e.g., albuferas y arrozales,
salinas, marjalesy rias). La configuracion ambiental que
maximiza la riqueza de especies en las cuadriculas UTM
de 10x10 km es aquella en la que existe méas de un 7,8%
de masas de agua [e.g., principalmente amplios hume-
dales lénticos como marismas, lagunas o embalses), y

F1 F2 F3 F4 F5 Fé6 F7 F8 F9
indice de desarrollo de la vegetacion -0,69
Cobertura de bosques escleréfilos -0,92
Cobertura de bosques caducifolios -0,67
Cobertura de bosques mixtos -0.76
Cobertura de bosques de coniferas -0,83
Cobertura de enebros y sabinas -0,76
Cobertura de bosques abiertos -0,85
Cobertura de matorrales -0,95
Cobertura de praderas y pastizales -0,99

Cobertura de suelo agropecuario
arbolado

Cobertura de mosaicos agropecuarios -0,95

Cobertura de cultivos herbaceos 0,50

Cobertura de masas de agua dulce -0,99
Cobertura de suelo urbanizado -0,99
Autovalor 2,06 1,91 1,66 1,25 1,13 1,13 1,08 1,03 1,02
% de la variabilidad retenida 14,71 13,62 11,84 8,92 8,09 8,04 7,75 7,36 7,31

-0,96

Resultado del andlisis de las componentes principales efectuado con 14 variables que definen
la cobertura de habitats y usos del suelo en las cuadriculas UTM de 10x10 km en el sector
espafiol de la peninsula Ibérica. Los valores presentados son los pesos de cada variable en
cada factor (equivalentes a correlaciones entre variables y factores); s6lo se muestran aquellas
variables con pesos > 0,5 (i.e., aportan un contenido informativo a ese factor mayor del 25%). El
indice del desarrollo de la vegetacion pondera la estructura media de los habitats de cada cua-
dricula ordenada segun la cobertura y desarrollo vertical (e.g., roquedos<herbazales<mato-
rrales<bosques abiertos<bosques jévenes densos<bosques maduros).

Variacién geogréfica del nimero total de especies de aves invernantes en cuadriculas UTM de
10x10 km (especies observadas en 945 min de prospeccion). Los valores se han obtenido a par-
tir de las predicciones de modelos “boosted regression trees” trabajando con 1.628 cuadriculas
para las que se obtuvieron suficientes datos cuantitativos para toda la avifauna.

la montanosidad es escasa (altitud maxima menor de 664 m s.n.m.); en estas
zonas se ha detectado un promedio de 73 especies [DE = 16,1; n = 40 cuadri-
culas).

Por el contrario, las menores riquezas de especies se han registrado a lo lar-
go de las grandes cadenas montafiosas con altitudes superiores a los 2.000




m, como son los Pirineos, la cordillera Cantabrica, Sistema Ibérico (tanto
septentrional como meridionall, y las sierras mas elevadas de los sistemas
Bético y Penibético. La configuracién ambiental que minimiza la riqueza de
especies en las cuadriculas UTM de 10x10 km es aquella en la que las cua-
driculas estén situadas en el tercio norte de la peninsula Ibérica (por encima
de los 42°30°) y que alcanzan altitudes superiores a 1.436 m s.n.m.; en estas
circunstancias se ha detectado un promedio de 38,5 especies (DE = 8,5; n =
57 cuadriculas).

VARIACION ESTACIONAL DE LA RIQUEZA DE ESPECIES

Existe un fuerte contraste en la variacion geografica en la riqueza de especies
entre invierno y primavera (i.e., periodo reproductor para la gran mayoria de
las especies peninsulares). Este contraste queda claramente de manifiesto
al comparar la rigueza de especies en las figuras 1y 2 (invierno y primavera,
respectivamente). Globalmente hay una baja relacién entre la riqueza prima-
veral e invernal de especies, ya que ambas medidas estdn muy poco correla-
cionadas (R? = 3,6%; figura 3). La figura 4 ilustra la variacién geogréfica en el
cambio en el nimero de especies entre primavera e invierno en las cuadricu-
las UTM de 10x10 km. Las zonas que mas aumentan la riqueza de especies en
primavera respecto al invierno se corresponden con aquellas localizadas en
las zonas montanosas, el centro-norte peninsular, y muy especialmente las
que ocupan los pisos bioclimaticos Eurosiberiano y Supramediterraneo. Por
el contrario, las areas donde hay mayores riquezas en invierno que en prima-
vera se localizan principalmente en el suroeste peninsular, el valle del Ebro,

y los grandes humedales costeros peninsulares (especialmente de la costa
del Mediterréaneo). No obstante, existen algunas similitudes geogréficas en
la variacion espacial de la riqueza de especies en primavera e invierno. Las
mas destacadas son la menor riqueza global en Galicia, sureste peninsulary
muchas areas de la costa mediterrdnea, llanuras de las submesetas norte y
sury del valle del Guadalquivir, y la mayor riqueza del extremo occidental de
la submeseta norte.

Variacién geogréfica del nimero total de especies de aves reproductoras en cuadriculas UTM
de 10x10 km (datos obtenidos de Martiy Del Moral, 2003).
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También existe una fuerte discrepancia estacional en
el espectro de variacién de la riqueza de especies [i.e.,
la cantidad de cuadriculas UTM de 10x10 km muy ri-
cas o muy pobres en especies). La figura 5 ilustra que
ambas distribuciones tienen formas muy distintas (test
de Kolmogorov-Smirnov: p < 0,001), al haber un abun-
dante predominio de cuadriculas con pocas especies
en invierno, y una generalizada abundancia de cuadri-
culas con valores altos de riqueza en primavera. Esto
es, durante el periodo reproductor una gran parte de
la superficie de la peninsula Ibérica es adecuada para
una considerable cantidad de especies, mientras que
durante la invernada muy pocas zonas pueden acoger a
un gran nimero de especies diferentes. O dicho de otro
modo, durante el invierno una gran parte del territorio
de la Peninsula no es adecuado para muchas especies
de la avifauna ibérica.
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Relacién entre el nimero de especies en invierno y primavera en
las 1.628 cuadriculas UTM de 10x10 km cuantificadas en ambas es-
taciones.

Diferencia estacional en el numero de especies observado en cua-
driculas UTM de 10x10 km en todo el territorio espanol de la penin-
sula Ibérica. Los valores representan el nimero de especies pri-
maverales menos el de especies invernales. Tonos morados: mas
especies en invierno que en primavera; tonos verdes: mas especies
en primavera que en invierno.
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Histograma del nimero de especies por cuadricula UTM de 10x10 km
en todo el territorio espafol de la peninsula Ibérica. Se han conside-
rado los valores representados en las figuras 1y 2.

FACTORES DETERMINANTES DE LA RIQUEZA
INVERNAL DE ESPECIES

EL41,1% de la variabilidad espacial observada en la riqueza
invernal de especies por 100 km? puede explicarse por las
16 variables geogréficas, orograficas, climaticas y de tipos
de habitat-uso del suelo. La influencia exclusivamente atri-
buible a los usos del sueloy tipos de habitat explicé el 16,4%
de la variacion espacial en la riqueza de especies, mientras
que el 7,7% fue exclusivo de los efectos geogréaficos y oro-
graficos, y sélo el 2,6% de la variacién observada se asocié
con el clima. El 14,4% restante explicado se asocié con la
interaccion y efecto combinado entre estos factores (figura
6). Por tanto, los efectos de la estructura del paisaje y usos
del suelo, vinculados con las preferencias de habitat de las
especies, tuvieron mucha més importancia por si mismos
que aquellos asociados directamente con el clima.

Estos resultados ponen de manifiesto la importancia de
considerar los efectos parciales contemplando simulta-
neamente numerosas variables ambientales, ya que si
no se procede de este modo se obtiene una vision distor-
sionada de la influencia de cada variable. El caso de la
temperatura minima invernal supone un buen ejemplo.
Asi, aunque existe un marcado efecto positivo de la tem-
peratura sobre la riqueza de especies al considerar esta
variable aisladamente, dicho efecto se debe a su relacion
con terceras variables, y se desvanece al considerar la
temperatura junto con el resto de variables ambientales
(figura 7). Esto es, pasamos de una situacién en la que
claramente aumenta el nimero de especies conforme
aumenta la temperatura minima invernal, a otra en la
que la temperatura per se no ejerce ninguna influencia
sobre la riqueza de especies al contemplar los efectos
conjuntos de todas las variables ambientales.

La precipitacion invernal tiene un marcado efecto sobre
el nimero de especies, aunque su influencia no es cla-
ramente lineal (figura 8]. Asi, no afecta sustancialmente
a la riqueza hasta niveles de 300 mm invernales, pero a
partir de este punto la riqueza disminuye bruscamente
hasta las zonas de mayor precipitacion.
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BEFECTOS COMBENADCS

Cuantificacién de la contribucién de cada grupo de variables a explicar la variacion geografica
en el nimero de especies de aves invernantes en cuadriculas UTM de 10x10 km en el territorio
espaniol de la peninsula Ibérica. La particién de la variacion (devianza) se refiere al 41,1% explica-
do por un modelo generalizado aditivo (GAM). Los efectos combinados se refieren a estructuras
muy complejas de interacciones entre pares, trios, etc., de las variables individuales originales.
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Esquema de asociacidn entre la riqueza de especies invernantes en cuadriculas UTM de 10x10 km
y la temperatura minima invernal (promedio de todos los dias a lo largo de tres afios) obtenido
mediante un modelo generalizado aditivo (GAM). En la parte superior se muestra la relacion
entre ambas variables; la flecha horizontal representa el nimero medio de especies. En la
parte inferior se representa el valor relativo (residual) de la riqueza una vez que se controla por
el resto de las variables predictoras incluidas en los modelos GAM.
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cobertura de medios acuaticos a la superficie correspon-
% diente; figura 9), para luego disminuir unas 24 especies
hasta extensiones de 90 km? de masas de agua. Dicho de
otro modo, pasaria de un promedio de 52 especies en zo-
13l nas sin habitats acuaticos, a unas 63 especies de media

H - cuando la cobertura media de zonas hiumedas es del 30%,
g i para luego disminuir a un promedio de 39 especies con va-
m : al lores maximos de cobertura de zonas hiimedas.
g . . .
g E Existen tres gradientes que oponen las areas con grandes
E i -l coberturas de bosques caducifolios y mixtos, bosques de
i coniferas o matorrales, a aquellas que tienen unos pai-
E 'E sajes dominados por cultivos herbaceos (e.g., cerealistas
== | y de regadio]. Estos tres gradientes tienen un efecto ne-
- gativo sobre la riqueza de especies, de manera que las
areas predominantemente forestales o arbustivas de la
peninsula Ibérica tienen considerablemente menos es-
- - ' . pecies de aves invernantes que aquellas principalmente
0 0o ko] 4 & o &0 T -] Qo . . , . .
dominadas por cultivos herbaceos (figura 9). Por ejemplo,
PRECIFITA QUM INVERMAL (rrmy en las cuadriculas cubiertas en mayor medida por bos-
ques caducifolios (i.e., mas del 50% de su superficie) se
N ha encontrado un promedio de 43 especies durante 15,8 h
de prospeccion. En aquellas cubiertas mayoritariamente
por bosques de coniferas (més del 70% de la superficie)
o | el promedio es de 44 especies, y en las dominadas por
E 7 matorrales (més del 60% de esta formacién vegetal] unas
g i 40 especies de aves invernantes.
Ba °| _ |
g£ Por el contrario, la cobertura de arbolado esclerdfilo
EE (encinares y alcornocales, tanto adehesados como den-
a i 1 | sos) aumenta sustancialmente la riqgueza de especies,
® 3 de manera que las zonas dominadas por monte medite-
E ) rraneo arbolado (cobertura superior al 60% de la super-
_gl = a0 | ficie de la cuadricula) tienden a acoger un promedio de
58 especies invernantes [figura 9).
El incremento de la cobertura de praderas y pastizales
x] 0 700 400 BOD MO0 OO0 130 W00 W00 1A ; 2000 E'?l;: sapn  contribuye a una mayor riqueza de especies en las dreas de
ALTITUD MEDIA (mi invernada. Ademds, los cultivos arbéreos (principalmente
olivares y zonas de frutales) sustancialmente disminuyen
Esquemas de asociacion entre la riqueza de especies invernantes en cuadriculas UTM de 10x10 km la riqueza de especies (figura 9), de manera que existe un
y la precipitacién invernal (promedio de tres afios) y la altitud media obtenidos mediante un promedio de 46 especies de aves invernantes en las zonas
modelo generalizado aditivo (GAM). Se representa el valor relativo (residual) de la riqueza una con una cobertura de estos medios mayor del 60%. La ri-

vez que se controla por el resto de las variables predictoras incluidas en los modelos GAM. queza de especies de aves invernantes en medios agrl’colas

desarbolados es muy variable dependiendo de que tipos de
cultivos se vean implicados y de su localizacién geografica,
por lo que es dificil ofrecer valores promedio de riqueza.
Por Ultimo, la extensién de suelo urbano tuvo un efecto

La altitud media del terreno tiene un fortisimo efecto negativo sobre la riqueza
de especies, ya que se aprecia una rapida disminucién de ésta conforme au-
menta la altitud, a razén de 1,3 especies cada 100 m de desnivel (figura 8], con
maximos de unas 59-62 especies en promedio a menos de 200 m de altitud, y
minimos de menos de 32 especies por encima de 2.200 m (todo ello relativizado
a una inversion media de 15,8 h de prospeccién ornitolégica dedicada a cubrir

complejo y no claramente significativo sobre la riqueza de
especies [relacion no representada graficamente).

Aparte de los efectos climaticos, orograficos y de usos del
homogéneamente las cuadriculas muestreadas). suelo-tipos de habitats, los efectos geogréaficos tienen su-

tiles influencias parciales claramente identificables (figura
La diversidad de habitats y usos del suelo en las cuadriculas UTM de 10x10 km 10). Asi, hay una leve disminucién de la riqueza de oeste

tiene un importante efecto positivo sobre la riqueza de especies, de manera que a este (un promedio de siete especies mas en el sector
las &reas con mayor diversidad de paisajes acogen un mayor nimero de especies maés occidental de la peninsula respecto a la costa medi-
diferentes (figura 9). De las diferentes componentes que definen los gradientes de terrdneal, mientras que cambia levemente en el gradiente
habitat-usos del suelo, la cobertura de ambientes acuéticos es la que mas impor- latitudinal, aumentando ligeramente desde la cornisa can-
tancia tiene, manifestando un efecto curvilineo: la riqueza de especies aumenta tabrica hasta el norte de la submeseta norte, para luego
unas 15 especies desde la virtual inexistencia de masas de agua hasta unos 30 disminuir hasta la parte mas meridional de la submeseta
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Esquemas de asociacion entre la riqueza de especies invernantes en cuadriculas UTM de 10x10 km y ocho gradientes ambientales que definen patrones de variacion de
los distintos habitats-usos del suelo (obtenidos mediante un modelo generalizado aditivo; GAM]. Los gradientes ambientales identifican indices de estructura del paisaje
y no los valores absolutos de las variables originales. En varios casos, estos gradientes oponen pares de habitats en cada extremo del eje horizontal, de manera que el
predominio de uno de ellos implica la escasez del otro a escala general. Se representa el valor relativo (residual) de la riqueza una vez que se controla por el resto de
las variables predictoras incluidas en los modelos GAM.
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sur y volver a aumentar hacia la costa andaluza (estos sutiles cambios implican |l |NTERPRETAC|6N ECOL()G":AY

variaciones promedio de riqueza de especies menores de + 2 especies). B|OGEOGRAF|CA DE LOS EFECTOS
AMBIENTALES
—— -
E_L La variacion espacial de la biodiversidad de aves en Espana

es un fendémeno dindmico que manifiesta importantes va-
riaciones estacionales, existiendo muy poca consistencia
entre las areas que tienen mayores riquezas de especies
en invierno y durante el periodo reproductor. Asi, mien-
tras que las zonas montafosas y los pisos bioclimaticos
Supramediterréaneo y Eurosiberiano son las regiones de
la peninsula Ibérica que méas cantidades de especies por
100 km? tienen en primavera, estas mismas regiones pa-
san a ser menos adecuadas para un gran nimero de es-
pecies en invierno (consistente con lo encontrado para el
piso Supramediterréneo por Santos y Telleria, 1985). Por
el contrario, en el suroeste peninsulary las zonas costeras
vinculadas a zonas himedas es donde se datan los mayo-
res valores de biodiversidad aviar durante el invierno. Este
fuerte contraste estacional en la geografia de la riqueza de
especies plantea la necesidad de contemplar la biodiversi-
dad de avesy su conservacion desde una perspectiva anual

m-. completa, evitando en lo posible sesgos relacionados con
una Unica estacion. Pero, ;cuéles son los principales fac-
il tores ambientales responsables de la variacién geogréafica
E = en la riqueza de especies en invierno, y cémo cambia su
E l . importancia en relacion con lo observado en primavera?
i e T Smm e Para ello comparamos los resultados obtenidos en este
as | et — = atlas invernal, con los previamente publicados referidos
E g | I ) al periodo reproductor (Carrascal y Lobo, 2003; Gonzélez-
a 3 ol Taboada et al., 2007; Moreno-Rueda y Pizarro, 2009).
§ i El principal contraste entre los factores que afectan a
= a &l la biodiversidad de aves en Espana a lo largo del afo
| es que configuran caracteristicas ambientales muy
distintas entre estaciones, de manera que conducen a
que haya una gran extensién poco adecuada para la in-
':DH ™ » Y W il i iz il Ad vernada de numerosas especies de aves, y grandes su-
LATITLD perficies adecuadas para muchas especies durante la
primavera. Esto conduce a que los “puntos calientes” de
P 3 biodiversidad aviar invernal se concentren proporcional-
mente en menores extensiones geogréficas (la figura 1
muestra claramente cuéles son estas zonas).
& LN
|
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E E 80|
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HABITATS Y USO DEL SUELO

Esquemas de asociacion entre la riqueza de especies invernantes en cuadriculas UTM de 10x10 km
y la situacién geografica medida por la latitud y longitud de cada cuadricula (obtenidos mediante
modelos generalizados aditivos; GAM). Se representa el valor relativo (residual) de la riqueza una De todos los grupos de factores ambientales considera-
vez que se controla por el resto de las variables predictoras incluidas en los modelos GAM. dos, los tipos de habitat-usos del suelo son los principa-

88




Variacion geografica de la riqueza de especies invernantes en la Peninsula Ibérica

les determinantes exclusivos de la riqueza de especies
de aves en invierno. Destaca, por su enorme influencia
positiva sobre la riqueza de especies, la heterogeneidad
de hébitats medida por su diversidad dentro de cada
cuadricula, de manera que en las zonas con mayor he-
terogeneidad hay mayor riqueza de especies. Esto es
consistente con lo encontrado durante el periodo repro-
ductor a diferentes escalas espaciales en toda Espana
(Carrascal y Lobo, 2003; Gonzélez-Taboada et al., 2007;
Moreno-Rueda y Pizarro, 2009), y durante el invierno a
escala regional [e.g., Pino et al., 2000). Por tanto, como
era de esperar, un mosaico heterogéneo de paisajes di-
ferentes ofrece una gran variedad de habitats potencia-
les que pueden ser ocupados por una mayor riqueza de
especies.

De los principales tipos de habitats considerados, la co-
bertura de zonas acuéticas, como rios y zonas hiimedas,
tiene una importancia muy destacada, especialmente
hasta un 30% de la extension de cada cuadricula. Mas
alla de esta cobertura su efecto sobre la riqueza total de
especies comienza a ser negativo como consecuencia
de la homogenizacién del territorio. Este resultado no
hace mas que confirmar a gran escala, y a nivel de toda
la biodiversidad aviar, la importancia de las zonas hu-
medas como lugares de acogida de numerosas especies
de aves invernantes procedentes del norte y centro de
Europa (Alberto y Velasco, 1988; Dolz y Gdmez, 1988).
Esta circunstancia es también aplicable al caso particu-
lar de los arrozales, cuya importancia para la invernada
de aves acuaticas, como ambientes inundables sustitu-
tos de los humedales naturales, cada vez se considera
maés relevante en Espana (Sdnchez-Guzman et al., 2007;
Longoni, 2010). El efecto positivo de la cobertura de zo-
nas acuaticas observado durante el invierno es consis-
tente con lo observado a gran escala durante el periodo
reproductor (Carrascal y Lobo, 2003; Gonzélez-Taboada
etal., 2007).

La cobertura de bosques de coniferas, mixtos, caduci-
folios y matorrales influye negativamente a la riqueza
de aves, demostrando que estos ambientes son muy
poco adecuados durante el invierno para una gran can-
tidad de especies. Su extension es de vital importancia
para algunas especies con preferencias de habitat muy
marcadas por estas formaciones vegetales (e.g., pici-
dos, acentor comun, curruca rabilarga, agateadores,
trepador azul o piquituerto), pero ofrecen unos recur-
sos troficos generalmente escasos que demandan una
considerable especializacién (e.g., artrépodos de tron-
cos, pifones, etc.) y tienen una considerable escasez de
otros recursos localmente muy abundantes y energéti-
cos como son los bancos de semillas de herbaceasy los
frutos carnosos. La disminucion de la densidad y riqueza
de especies durante el invierno respecto a la primavera
es una constante a escala local en bosques caducifo-
lios y de coniferas en numerosas zonas de Espana (e.g.,
Purroy, 1975; Zamora y Camacho, 1984; Carrascal et
al., 1987; Obeso, 1987; Suédrez y Santos, 1988; Sanchez,
1991; Costa, 1993; Santos et al., 2010), sobre todo si se
localizan por encima de los 1.000 m de altitud (Telleria,
2001). Por otro lado, hay una generalizada menor rique-

za y diversidad de especies en matorrales que en bosques a lo largo de todos
los pisos bioclimaticos de la peninsula Ibérica (Santos y Telleria, 1985). Sin em-
bargo, este patrén invernal a gran escala contrasta claramente con lo obtenido
durante el periodo reproductor, en el que la cobertura de bosques y matorrales
tiene un efecto positivo sobre la riqueza de especies a escala de cuadriculas
de 100 km? (Gonzalez-Taboada et al., 2007). Por el contrario, la cobertura de
arbolado esclerdfilo (encinares, alcornocales y dehesas) tiene una generaliza-
da influencia positiva sobre la riqueza de especies, lo cual es consistente con
la heterogeneidad estructural de estas formaciones vegetales relativamente
abiertas, el buen desarrollo de su estrato herbaceo, las abundantes cosechas
de bellotas que suelen tener, y la presencia de un diverso estrato arbustivo
productor de frutos del que dependen total o parcialmente muchas especies
(e.g., Herrera, 1980; Jordano, 1985; Telleria, 2001).

La cobertura de praderas, pastizales y cultivos herbaceos [principalmente de se-
cano) tiene un efecto positivo sobre la rigueza de especies a escala de 100 km?, lo
cual no es consistente con el efecto positivo de la complejidad de la estructura de
la vegetacion sobre la diversidad de aves a escala local (Wiens, 1989). No obstan-
te, estas formaciones ambientales ofrecen durante el invierno una considerable
cantidad de recursos tréficos [semillas; muy energéticos y localmente abundan-
tes y predecibles), que estdn muy por encima de las demandas energéticas de
las poblaciones de aves que las habitan (Diaz y Telleria, 1994). Ademaés, también
hay que tener en cuenta la especial diversidad de subcategorias ambientales
reunidas bajo el término general "habitats herbéceos”, y la frecuencia con que
acogen retazos significativos de otros medios (lindes arbustivas, pequedas ribe-
ras, bosquetes, etc.) que revierten en multiples efectos de borde que favorecen la
riqueza de especies [Moreira et al., 2005). Por tanto, estas formaciones vegetales
de porte herbaceo pueden facilitar la supervivencia invernal de numerosas espe-
cies de aves que manifiestan fuertes cambios estacionales en sus preferencias
de habitat, al ocupar durante el periodo reproductor bosques y matorrales de-
pendiendo principalmente del consumo de artrépodos (e.g., fringilidos, emberici-
dos; Telleria et al., 1988). Por el contrario, la extension de suelo agricola dedicado
a cultivos arbéreos (olivares, frutales) tiene un marcado efecto negativo sobre
la riqueza de especies, muy posiblemente como consecuencia de su monotonia
estructural (incluyendo la generalizada ausencia de un estrato arbustivo y her-
baceo bien desarrollado), el tratamiento con pesticidas y su oferta de recursos
muy poco variada (las abundantes cosechas de aceitunas de los olivares pueden
ser explotadas por muy pocas especies, en comparacion con los matorrales me-
diterréaneos naturales; Rey, 1993).

OROGRAFIA Y POSICION GEOGRAFICA

Los factores geograficos y orogréaficos siguieron en importancia a los relati-
vos a habitats-usos del suelo explicando la variacion espacial en la riqueza
de especies en cuadriculas de 10x10 km. De ellos, el mas importante es la
altitud media del terreno: el nimero de especies por 100 km? disminuyd muy
acusadamente al aumentar la altitud (figura 8). Este efecto podria asociarse
a la relacion inversa entre la altitud y la temperatura ambiental, pero habida
cuenta de que se consider¢ la temperatura minima invernal en los analisis,
hay que pensar en otros factores para explicar el influyente efecto negativo
de la altitud sobre la biodiversidad de aves en invierno. Tres de ellos son la
disponibilidad de alimento, la innivacién y la mayor severidad-impredecibilidad
climatica de las zonas de montafa. El ascenso en altitud reduce la oferta de
fuentes de alimento, ya que las cosechas de frutos y los bancos de semillas
(tanto los naturales como los vinculados a cultivos) disminuyen en variedad y
abundancia al ascender en altitud (Izco, 1984), y la disponibilidad de artrépodos
disminuye debido a que son organismos poiquilotermos y su actividad esta es-
trechamente ligada a la temperatura. La innivacién aumenta con la altitud, y la
nieve permanece durante mas tiempo en zonas altas, de manera que afecta de
modo muy marcado la accesibilidad de los recursos tréficos del sueloy el es-
trato arbustivo, y en menor medida de las copas de los arboles (especialmente
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de las coniferas). De este modo, las especies que tienen sus nichos espaciales |G K2

de alimentacion en estos sustratos ven restringido su acceso al alimento du-

rante muchos dias durante el invierno [e.g., Carrascal, 1988; Brotons, 1997). =
Por otro lado, las condiciones meteoroldgicas son menos estables en zonas
de montana al ascender en altitud, de manera que localmente pueden ocurrir

temporales frios acompanados de viento y bajas temperaturas, que pueden

afectar muy negativamente las expectativas de obtener un balance energético k ——_\_///
diario positivo y forzar migraciones eventuales con sus costes asociados (de E
desplazamiento, de interaccién competitiva con las poblaciones residentes a
menores altitudes, etc.). El efecto negativo de la altitud sobre la biodiversidad
de aves y sus preferencias de habitat especificas también se ha detectado a
escala local en diferentes comunidades de aves y formaciones vegetales de la
peninsula Ibérica (Sanchez, 1991; Telleria, 2001; Carrascal et al., 2002; Telleria
et al., 2008; Santos et al., 2010).
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La posicidon geografica también juega un papel importante explicando la

variacion geografica de la riqueza de especies en el sector espanol de la Esquema de asociacién entre la rigueza de especies invernantes en

peninsula Ibérica: el nimero de especies aumenta hacia el oeste de la Pe- cuadriculas UTM de 10x10 km y la distancia minima de cada cuadri-
ninsula, disminuye desde el norte hacia el sector central ibérico més conti- cula a los corredores de paso de los flujos de migrantes a ambos
nental, y de nuevo aumenta en regiones mas meridionales. Este patrén muy  lados de los Pirineos (obtenido mediante un modelo generalizado

aditivo que incluye dicha variable en vez de la latitud y la longitud

probablemente tenga que ver con las principales rutas migratorias de aves L ) .
geografica; GAM). Se representa el valor relativo (residual] de la

provenientes del norte y centro de Europa, y con variaciones ambientales rfiqueza una vez que se controla por el resto de las variables predic-
asociadas con la geografia no incluidas en las variables y factores ambien- toras incluidas en los modelos GAM.

tales considerados en el andlisis. Telleria et al. (2009) proponen que uno de

los aspectos geograficos que pueden tener importancia determinando el

nivel de ocupacion de zonas de invernada para las aves es la distancia de TEMPERATURA Y PRECIPITACION

esas areas a las principales rutas migratorias. Considerando la formidable

barrera que suponen los Pirineos a los flujos migratorios de aves prove- Las variables climaticas tienen mucha menos importan-
nientes de norte y centro Europa, los autores demuestran muy elocuen- cia explicando la biodiversidad de aves invernantes en la
temente que la abundancia regional de especies como el bishita comun Espafa peninsular que el resto de los factores ambien-
(migrante], el pinzén vulgar y el petirrojo (migrantes parciales] disminuye tales considerados [figura é). Este resultado manifiesta
desde el corredor pirenaico occidental hasta Galicia a lo largo de toda la la prudencia con la que habria que actuar para postular
cornisa Cantabrica. Por tanto, los sectores més cercanos a los corredores futuros cambios en la distribucién-abundancia de la avi-
de entrada a la peninsula Ibérica por ambos extremos de los Pirineos serian fauna invernante en Espafia si no se consideran simul-

aquellos con mas abundancia de aves migrantes. tdneamente: a) las variables sujetas a las predicciones
de cambio climético junto con otras directamente rela-
Este modelo también parece cumplirse a nivel de la riqueza local de comuni- cionadas con las preferencias de habitat de las especies

dades de aves invernantes en las campifias de la cornisa Cantabrica (Telleria en gradientes altitudinales y de estructura de la vege-
et al., 2008). Repitiendo el analisis de la variacion geogréfica de la riqueza tacion; y b) los previsibles cambios futuros en los usos
de especies con la distancia minima de cada cuadricula UTM de 10x10 km a del suelo (véase por ejemplo Huntley et al. (2007) para la
los corredores de los extremos de los Pirineos, en vez de con la latitud y la modelizaciony prediccion de cambios temporales en los
longitud de cada una de ellas, se obtiene el patron biogeografico ilustrado en patrones de distribucién de aves europeas reproducto-
la figura 11 [controlando, ademas, por el resto de las variables ambientales). ras utilizando exclusivamente tres variables climaticas
La riqueza total de especies muestra una tendencia general contraria a lo relacionadas con la temperatura y la humedad).
postulado anteriormente, de manera que se produce un incremento confor-

me nos alejamos de los puntos de entrada por los Pirineos. Esto es, laszonas  Trivifio et al. (2011) han encontrado para el conjunto de 168
mas distantes al istmo pirenaico son aquellas que tienen mayor nimero de especies de aves reproductoras en la peninsula Ibérica
especies, una vez que se tienen en cuenta otros factores ambientales aso- que las variables climaticas producen mejores modelos de
ciados con el clima, la orografia y los tipos de habitat-usos del suelo. Por  distribucion que aquellos generados sélo con variables de
tanto, aunque puedan existir costes asociados a la ocupacién de lugares mads  vegetacion-uso del suelo, y que los modelos que incluyen
alejados de las rutas migratorias en determinadas especies, esta restric- una gran variedad de predictores ambientales producen
cién no parece modular la variacion geogréfica de la riqueza total invernal en s6lo una mejora marginal en la modelizacion de patrones
la peninsula Ibérica. Este patron biogeografico invernal, contrasta ademas de distribucion especifica respecto a aquellos que sélo
con la tendencia inversa obtenida durante el periodo reproductor (Carras- incluyen variables climaticas. No obstante, el trabajo de
caly Lobo, 2003; Gonzélez-Taboada et al., 2007). Estos diferentes resultados  Trivifio et al. (2011) incluye una escasa variedad de predic-
comparando estaciones, grupos de especies y diferentes escalas (i.e., rique- tores ambientales relacionados con la vegetacion y uso del
za local vs. regional) hablan de la complejidad de formular generalizaciones suelo, y no considera aspectos geograficos y orograficos
acerca de los mecanismos implicados, y ponen de manifiesto la necesidad de que definen patrones coroldgicos de las especies y estan
aproximaciones mas autoecoldgicas que consideren la historia natural y au- estrechamente relacionados con las variables climaticas.
toecologia de las especies, o grupos de especies, sobre los patrones “emer-

gentes” que puedan surgir como consecuencia de las respuestas aditivas de Los resultados obtenidos con la temperatura ilustran
numerosas especies. claramente como se pueden modificar las conclusiones
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trabajando con una variable climatica por separado, o
incluyéndola en un disefio de multiples efectos conjun-
tos (figura 7). La temperatura se asocié positiva e inten-
samente con la riqueza de especies al considerarla ais-
ladamente, de manera que aumenté un promedio de 10
especies al pasarde -2°C a 9,5 °C de temperatura mini-
ma invernal. Este resultado es consistente con la hipdte-
sis de la teorfa metabdlica de la biodiversidad (Lennon et
al., 2000; Hawkins et al., 2003; Brown et al., 2004; Evans
et al., 2006). Varios estudios sobre invernada de aves en
Espafa han encontrado también una relacion positiva a
escala local entre temperatura y riqueza de especies de
diferentes grupos de aves [e.g., Santos y Telleria, 1985;
Carrascal et al., 2011). No obstante, al contemplar la in-
fluencia de la temperatura junto con el resto de varia-
bles geogréficas (que incluyen patrones biogeogréaficos
por encima de respuestas locales), orogréficas (véase
mas arriba) y de tipos de habitat-usos del suelo (aso-
ciadas con preferencias de habitat de grano grueso y
productividades ambientales a gran escalal, se pierde
su efecto positivo en la peninsula Ibérica. Durante el
periodo reproductor, Carrascaly Lobo (2003), Gonzalez-
Taboada et al. (2007) y Gil-Tena et al. (2010) han encon-
trado efectos nulos o negativos de la temperatura sobre
la riqueza de especies a diferentes escalas espaciales,
mientras que Moreno-Rueda y Pizarro (2009) obtuvieron
un ligero efecto positivo de la temperatura controlando
por otras variables ambientales diferentes.

Por tanto, el efecto de la temperatura sobre la biodiver-
sidad de aves en una region biogeografica tan diversa
como Espafna es complejo, y dependiente de la escala de
analisis utilizada, las covariables incluidas en los anali-
sis, y los grupos ecolégicos de especies considerados,
pudiéndose afirmar que hay que ser muy cautelosos a la
hora de extrapolar su influencia sobre las aves (véanse
Hawkins et al., 2007; Whittaker et al., 2007). De hecho,
Clavero et al. (2011) han demostrado que los cambios en
el uso del suelo pueden oscurecer, mitigar o exacerbar
nuestra percepcion de los impactos del cambio clima-
tico sobre las especies, llamando la atencién sobre la
necesidad de incorporar las interacciones entre el clima
y la dindmica de los usos del territorio en los analisis
sobre indicadores de biodiversidad. Ahora bien, el hecho
de que no se detecten claros patrones entre biodiversi-
dad y temperatura no significa que especies concretas
con preferencias ambientales muy especializadas, so-
metidas a eventos climaticos extremos, no manifiesten
extinciones locales con claras manifestaciones sobre
sus patrones de distribucidn (e.g., desaparicion o rarifi-
cacién de determinadas zonas), especialmente si estas
variaciones climaticas extremas interaccionan con otros
cambios a gran escala relacionados con los usos del
sueloy la disponibilidad de habitats (Jiguet et al., 2011).

Las precipitaciones tienen un efecto negativo sobre la
riqueza de especies manifestado solamente a partir de
los 300 mm de precipitacion invernal. La precipitacion es
un potenciador de la productividad ambiental primaria en
zonas aridas y afecta a los niveles de inundacion de las
zonas palustres, contribuyendo este fenémeno al enri-
quecimiento de las comunidades aviares tanto de zonas

estepdricas como de zonas himedas (Amat, 1984; Amaty Ferrer, 1988; De Juana
y Garcia, 2005). Este fendmeno con toda sequridad contribuye al enriquecimiento
de la avifauna de las zonas mas secas de los pisos Meso- y Termomediterraneo
de la Peninsula al incrementar la capacidad receptiva de invernantes en sus zo-
nas acuaticas. Por el contrario, altos niveles de precipitacion suelen asociarse
con elevadas coberturas de nubes y bajos niveles de insolacion. La radiacion so-
lar afecta al estado térmico del ambiente aumentando la temperatura percibida
por las aves mas alla de la temperatura del aire, contribuyendo a minimizar el
gasto metabdlico, y por tanto obtener un balance energético mas favorable a lo
largo delinvierno. De ahi que éste sea un fenémeno importante determinando la
abundancia de especies concretas y la riqueza total de especies que pueblan zo-
nas de clima mas lluvioso, especialmente si es frio (Carrascal et al., 2001; Huer-
tas y Diaz, 2001; Carrascal y Diaz, 2006; pero véase Santos et al., 2010). Durante
el periodo reproductor se ha encontrado una relacién positiva cuadréatica entre
precipitacion y riqueza de especies (fuerte incremento del nimero de especies
desde niveles bajos de precipitacion hasta niveles medio-altos, para disminuir
a continuacidn; Carrascal y Lobo, 2003; Moreno-Rueda y Pizarro, 2009), lo cual
pone de manifiesto la mayor relevancia de esta variable determinando la bio-
diversidad aviar en primavera que en invierno (véase ademas Santos y Tellerfa,
1985, para el virtualmente nulo papel de la precipitacion explicando la riqueza y
diversidad de aves durante el invierno a escala local).

B COLOFON Y SINTESIS

Los resultados de este Atlas de las aves en invierno en Espana ponen de manifies-
to que existen claros patrones de biodiversidad aviar que pueden ser predichos
y explicados atendiendo a factores ambientales y geogréficos. No obstante, las
aproximaciones extensivas de analisis de la variacién geografica de pardmetros
sencillos que miden biodiversidad (e.g., nimero de especies en 100 km?, tienen
como principal problema que los fenémenos que describen estan muy desvincu-
lados de los procesos ecoldgicos proximos. Estos patrones servirdn para descri-
bir fendmenos, pero no para comprender su funcionamiento. Ademas, los anali-
sis con variables como la riqueza o diversidad de toda la avifauna son el resultado
de la suma de multiples respuestas heterogéneas de la avifauna, considerando
aspectos biogeograficos y autoecoldgicos [dieta, nicho espacial, consecuencias
alométricas de su talla corporal, posicién en el gradiente residentes-migrantes).
La comparacién de distintos grupos ecoldgicos o biogeograficos de especies, en
situaciones ambientales similares pero en areas geograficas distintas, puede
permitir comprender mejor los patrones de distribucién observados en la ac-
tualidad e identificar si existen modelos de distribucion globales y generaliza-
bles. No obstante, debe tenerse en cuenta que diferentes patrones pueden ser
el mero resultado no de distintos procesos, sino de las distintas escalas geogra-
ficas utilizadas en las cuales numerosos fenémenos pueden estar confundidos
(por ejemplo, covariacién entre el efecto peninsula, climatologia y la distancia
a los centros de distribucién europeos). Aunque los grandes patrones supra-
especificos a escala peninsular puedan ser matizados, se considera que poca
informacion realmente nueva sobre biodiversidad de aves invernantes en Espana
emanara utilizando las aproximaciones cléasicas utilizadas hasta la fecha. Muy
posiblemente, la mera modernizacion de las bases de datos existentes, o las téc-
nicas estadisticas e informaticas usadas, no contribuirdn sustancialmente a la
generacion de nuevo conocimiento inédito y relevante (i.e, méas de lo mismo pero
mas tecnificado). Mas interesante que continuar refinando las aproximaciones
metodoldgicas para llevar a cabo estas descripciones cuantitativas, seréd abordar
los fenémenos asociados con la variacién geografica en el rastreo de la produc-
tividad ambiental, las consecuencias fisiolégicas de la variacion espacial de va-
riables climaticas, la condicion fisica y la mortalidad, lo cual permitird compren-
der los mecanismos implicados en las extinciones locales, o las reducciones y
expansiones de las areas de distribucién (Herrera, 1988; Carrascal, 2004). En
este contexto, una sociedad ornitoldgica como SEO/BirdLife tiene mucho futuro
planificando estudios y organizando el esfuerzo colectivo de muchos voluntarios

para poder aportar mas biologia y menos “contabilidad ambiental”.
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