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Capitulo 1 Introduccién

Cuidado parental: definicion e hipotesis

El término cuidado parental hace referencia a cualquier forma de
comportamiento de los reproductores que pueda incrementar el éxito de su
descendencia y que es mantenido con tal proposito (Clutton-Brock 1991,
Smiseth et al. 2012). Cuando el cuidado parental conlleva el gasto de un
recurso utilizado por los padres (tiempo, nutrientes o energia) y dicho
gasto implica costes para la eficacia bioldgica de los padres, se emplean
los términos gasto o esfuerzo parental. Cuando el cuidado parental implica
una reduccion del valor reproductivo residual de los padres se habla de
inversion parental (Trivers 1972, Smiseth et al. 2012).

La mayor parte de los organismos se enfrentan al dilema de invertir una
cantidad limitada de recursos entre la reproduccion actual y la posibilidad
de reproducirse en el futuro (Drent y Daan 1980, Boggs 1992, Stearns
1992, Roff 2002), y como resultado la reproduccién puede determinar
costes que deben haber supuesto presiones selectivas en la evolucion de
las estrategias vitales de las especies (Williams 1966, Alonso-Alvarez
y Velando 2012). Debido a que el cuidado parental puede causar una
reduccion de la supervivencia de los reproductores, cabe esperar que el
esfuerzo destinado a la reproduccion presente sea menor que el requerido
para maximizar el éxito reproductivo a largo plazo (Williams 1966).
Numerosos estudios han tratado de establecer si los padres asumen
costes durante la reproduccion (p. ej. Nur 1988, Lindén y Meller 1989,
Erikstad 1998). Especial atencion ha tenido la comparacion entre especies
longevas y de vida corta, ya que cabe esperar que las primeras sean menos
propensas a incrementar el esfuerzo parental si con ello ven reducida su
supervivencia (Sather et al. 1993, Curio 1988, Charlesworth 1994). Sin
embargo, existen discrepancias entre diferentes estudios acerca de si las
aves longevas regulan el esfuerzo parental respecto a los requerimientos
de su prole (p. ej. Golet et al. 1998, Granadeiro et al. 1998, Weimerskirch
et al. 2001).

El cuidado parental comprende un rango amplio de comportamientos
que incluyen la preparacion del nido, la produccion de gametos, el
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Introduccion Capitulo 1

cuidado de los huevos o las crias y el aprovisionamiento de la prole desde
el nacimiento hasta la independencia (Clutton-Brock 1991, Smiseth et al.
2012).

La decision de iniciar un episodio de reproduccion depende de que
los individuos alcancen un nivel minimo de condiciéon corporal (Drent
y Daan 1980). La produccion de gametos suponer un gasto elevado para
los reproductores (Clutton-Brock 1991, Monaghan et al. 1998) y su coste
puede condicionar el desarrollo de etapas posteriores de la reproduccion
(Monaghan et al. 1998). En aves, la inversion en la produccion de los
huevos varia segun las estrategias especificas de reproduccion (nidicolas-
nidifugos, Ary Yom-Tov 1978) y de los patrones temporales de adquisicion
y gasto de la energia (Drent y Daan 1980). En general, los organismos
desarrollan dos estrategias para el abastecimiento de recursos durante
la reproduccion: adquirir reservas antes del inicio de la reproduccion
(capital breeders) o utilizar reservas energéticas adquiridas mientras la
reproduccion tiene lugar (income breeders) (Drent y Daan 1980, Stearns
1992). El uso de reservas puede ser fundamental para la formacion de
los huevos, la incubacion y la cria de los pollos si las oportunidades
de los reproductores para alimentarse se encuentran limitadas por la
disponibilidad de recursos (Martin 1987). Por ejemplo, en ambientes
donde existe una limitacion estacional de recursos la acumulacion de
reservas es fundamental para afrontar periodos de escasez de alimento,
tanto para asegurar la supervivencia como para efectuar la reproduccion
(Gauthier et al. 2003). No obstante, la decision de cuando y donde se
obtiene el alimento para la reproduccion puede tener consecuencias sobre
el éxito de la misma (p. ej. costes de transporte, conversion metabolica,
predacion; Jonsson 1997 para una revision). Asi, los organismos exhiben
estrategias intermedias entre el uso exclusivo de reservas o de recursos
exdgenos para la reproduccion (Bonnet et al. 1998, Gauthier et al. 2003,
Schmutz et al. 2006, Wheatley et al. 2008).

En especies de aves que dedican cuidado parental se considera que
el periodo de cria de los pollos implica un mayor coste energético que
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la formacion de los huevos (Martin 1987, Drent y Dann 1980, Lessells
1991, Roff 1992, Stearns 1992). Dado que la obtencion de energia
se realiza a través de la alimentacion, los patrones de forrajeo reflejan
la decision de los padres de invertir en la reproduccion (Boggs 1992).
Diferentes hipotesis han sido propuestas para explicar el balance entre
inversion parental y supervivencia de los reproductores durante la cria
de los pollos (Erikstad et al. 2009 y referencias citadas). La hipotesis del
estrés predice que si los reproductores satisfacen los requerimientos de
su descendencia independientemente de la disponibilidad de recursos y/o
la calidad de los reproductores, en condiciones ambientales adversas la
reproduccion solo supondria costes para los padres (Nur 1984, Golet y
Irons 1999). La hipotesis de inversion fija propone que los reproductores
responden a los requerimientos medios esperados de su descendencia y
no a los requerimientos reales, desarrollando un esfuerzo parental fijo
durante el periodo de cria o durante la totalidad del periodo reproductivo
para mantener la supervivencia de los padres (Sather et al. 1993, Navarro
y Gonzales-Solis 2007). Alternativamente, la hipotesis de la inversion
flexible propone que el esfuerzo parental es regulado en funcion de los
requerimientos de su descendencia. En este caso, el nivel de esfuerzo
dependera de la condicion de los padres, aunque también se espera que
varie entre reproductores de diferente edad, calidad o sexo (Bolton 1995,
Erikstad et al. 1998, 2009, Velando y Alonso-Alvarez 2003, Weimerskirch
etal. 2009), lo que haria del cuidado parental un comportamiento dindmico
y variable.

La edad de los padres condiciona el esfuerzo parental (Curio 1983,
Clutton-Brook 1988, Newton 1989, Sather 1990, Forslund y Pirt 1995).
Losindividuos masjovenes suelen ser menos exitosos que los de mayoredad
o experiencia. Tres mecanismo se han propuestos para explicar la relacion
entre el incremento de edad y fecundidad. La hipdtesis de restriccion
(constraint) propone que al aumentar la edad los reproductores también
aumentan sus habilidades competitivas o su experiencia (Curio 1983, Part
2001). La hipotesis de la contencion (restraint) predice el aumento del
esfuerzo parental con la edad debido al menor valor reproductivo residual
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de los padres o a variaciones en los costes reproductivos (Williams 1966,
Pugesek 1981). La tercera hipotesis (hipdtesis de la mortandad diferencial)
propone que reproductores con distinta calidad fenotipica difieren en la
edad con que inician la reproduccion o respecto a su supervivencia, por lo
que dichos fenotipos aparecen o desaparecen progresivamente a nivel de
la cohorte (Bregnballe 2006).

El sexo de los reproductores también puede condicionar el esfuerzo
parental debido a restricciones fisioldgicas (Nisbet 1997), a diferencias en
la eficiencia energética ligadas al sexo (Barbraud et al. 1999) o a conflictos
entre la pareja (Lessells 2012). En especies que presentan dimorfismo
sexual, la diferencia de tamafio entre ambos miembros de la pareja
puede afectar a la eficiencia de obtencion de alimento. La explotacion
de diferentes habitats de forrajeo (Gonzalez-Solis et al. 2000) o tipos de
presas (Forero et al. 2002) beneficia a especies dimorficas ya que reduce
la competencia por el alimento. No obstante, la explotacion de diferentes
habitats o recursos puede afectar a los patrones de forrajeo (Lewis et
al.2005) vy, por lo tanto, al esfuerzo destinado a la cria de los pollos por
cada miembro de la pareja (Weimerskirch y Lys 2000).

La cantidad de recursos que los reproductores invierten en la
reproduccion también depende del tamafio de puesta o las caracteristicas
de la descendencia tales como el sexo, la edad o la condicion corporal
(Clutton-Brock 1991 para una revision). La inversion parental aumenta
con el valor reproductivo de la descendencia (Erikstad et al. 2009), lo
que puede traducirse en patrones crecientes (Ricklefs et al. 1985) o
decrecientes (Pugesek 1990) del esfuerzo parental con la edad de los
pollos. Los requerimientos energéticos de los pollos incrementan con
su edad, siendo méaximos durante los picos de crecimiento previos a la
emancipacion (Drent y Daan 1980), por lo que los padres deben aumentar
la tasa de aprovisionamiento para satisfacer dichos requerimientos.

El cuidado parental puede continuar incluso cuando los pollos son
capaces de alimentarse por si mismos. La prolongacion del cuidado
parental mas alld de la edad potencial de emancipacién de los pollos
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Capitulo 1 Introduccién

incrementa notablemente la supervivencia de éstos ultimos (Weathers et
al. 1989) debido a un aumento en su madurez fisioldgica o neuronal que
les permite mejorar la adquisicion en las capacidades de vuelo (Guo et al.
2010) o alimentacion (Wheelwright y Templeton 2003) necesarias para
independizarse. No obstante, la fecha 6ptima de emancipacion difiere
del punto de vista de los reproductores y de los pollos (Trivers 1974).
Existe un conflicto entre padres y pollos debido a que los reproductores
deben ajustar el esfuerzo parental respecto a las expectativas de su éxito
reproductivo a largo plazo (Kilner y Hinde 2012). Asi, los reproductores
de mayor edad pueden prolongar el cuidado parental debido a su mayor
eficiencia de forrajeo (Curio 1983) o a la disminucion de sus expectativas
de supervivencia (Pugesek 1990). Por otra parte, los pollos pueden
independizarse cuando las expectativas de cubrir sus necesidades
alimentarias por si mismos son mayores que si son aprovisionados por
los padres (Moreno 1984). No obstante, factores extrinsecos (p. e€j.
disponibilidad de alimento) pueden influir en la fecha de emancipacion de
los pollos (Higuchi y Momose 1981, Byle 1990).

La disponibilidad de alimento permite mejorar la condicidon corporal
tanto de los padres como de los pollos y disminuye el conflicto al que
se enfrentan los padres de decidir entre invertir en supervivencia o en
reproduccion (Martin 1987, Drent y Daan 1980, Erikstad et al. 1998).
Una mayor disponibilidad de alimento puede aumentar el esfuerzo
parental incluso en el caso de especies longevas (Granadeiro et al. 1998,
Weimerskich et al. 2001, Baduini y Hyrenbach 2003). En ambientes donde
la disponibilidad de alimento es variable, se ha propuesto que las especies
longevas deben desistir de la reproduccion cuando la disponibilidad de
recursos es baja, pero una vez que los recursos alcanzan un nivel minimo
los reproductores deben aumentar su esfuerzo parental aun a costa de su
supervivencia (Erikstad et al. 1998). No obstante, se ha comprobado que
los costes que asumen los reproductores de especies longevas varian entre
especies, a nivel individual individual (Hamer y Furness 1991, Chastel et
al. 1995, Pinaud y Wemerskirch 2002, Navarro y Gonzalez-Solis 2007,
Dehnhard y Hennicke 2013), asi como con el valor reproductivo de su
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Introduccion Capitulo 1

descendencia (Erikstad et al. 1997).

Como se ha indicado, el cuidado parental depende de multiples
factores, intrinsecos y extrinsecos, que pueden interaccionar entre
si. Ademas, estos factores pueden condicionar de forma distinta los
diferentes comportamientos que integran el cuidado parental durante la
reproduccion. El estudio de como afectan estos factores al éxito de la
reproduccion son fundamentales tanto para comprender la ecologia de
los organismos (Boggs 1992, Stearns 1992) como para el desarrollo de
modelos de dinamica poblacional, ya que las variaciones de productividad
y supervivencia afectan a las tasas de crecimiento de las poblaciones
(Caswell 2001).

Determinacion de patrones de cuidado parental

En aves, el aprovisionamiento de alimento es el principal factor que
determina tanto el crecimiento como la supervivencia en pollos que no
pueden alimentarse por si mismos (Martin 1987). La relacion entre los
patrones de aprovisionamiento de alimento y los componentes del éxito
de la reproduccion (p. €j. supervivencia o condicion corporal de los pollos
y los adultos) son empleados como evidencias del valor adaptativo de las
estrategias de cuidado parental (p. ej. Dearborn et al. 2001, Weimerskirch
et al. 2001, Schwagmeyer y Mock 2008).

Distintos métodos permiten obtener informacién respecto a la
composicion y calidad de la dieta, la cantidad de alimento proporcionada
a los pollos y la frecuencia del aprovisionamiento, asi como el origen de
las fuentes de alimento explotadas durante la cria de los pollos (Gremillet
et al. 2000, Ropert-Coudert y Wilson 2005, Barret et al. 2007, Burger
y Shafer 2008). Sin embargo, la aplicacion de dichos métodos depende
tanto de limitaciones logisticas como de las caracteristicas de las especies
objeto de estudio. Por lo general, los protocolos para determinar la cantidad
y la frecuencia de alimento que reciben los pollos implican la captura de
¢éstos para registrar variaciones de peso (Ricklefs et al. 1985). Ademas,
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las estimaciones de la frecuencia de aprovisionamiento a partir de las
variaciones de peso de los pollos requieren conocer la tasa de asimilacion
de alimento (Bolton 1995, Hamer et al. 1998, Granadeiro et al. 1999). No
obstante, en algunas especies nidifugas es dificil recapturar a los pollos
de forma regular o su manipulacion puede afectar negativamente a su
supervivencia. En estos casos, una alternativa para estimar los patrones
de aprovisionamiento es el registro a distancia del alimento que los pollos
reciben de sus padres (Cézilly et al. 1994, Lecomte 2006) o medidas
indirectas de indiquen la cantidad de alimento que los pollos han ingerido
(p. ¢j. tamafio del buche, Collopy 1986, Westmoreland y Best 1987,
Blockstein 1989).

A pesar de que la cantidad de alimento que reciben los pollos es
consecuencia de los patrones de aprovisionamiento de los padres, pueden
existir discrepancias en la determinacion del esfuerzo parental dependiendo
de que se estudie de forma aislada el estado nutricional de los pollos o se
realice un seguimiento directo de los adultos (Granadeiro et al. 1999). La
frecuencia de los movimientos de aprovisionamiento puede proporcionar
informacion complementaria sobre el esfuerzo parental ya que no so6lo
responden a los requerimientos de los pollos, sino que también viene
determinada por las necesidades de los reproductores y la disponibilidad
de alimento (Weimerskirch 1998, Weimerskirch et al. 2001).

Para determinar patrones de aprovisionamiento se emplean
observaciones directa de los episodios de atencion a los pollos (Mariette
2011), sistemas automaticos de seguimiento (Rishworth et al. 2014) o
registros del nimero de adultos que regresan a los nidos (Barlow y Croxall
2002), en el caso de especies coloniales. Sin embargo, estos métodos
implican un elevado esfuerzo de muestreo y costes economicos que limitan
los tamafios muestrales que pueden obtenerse. El desarrollo de métodos
estadisticos de captura-recaptura aplicados a observaciones de individuos
marcados suponen una alternativa al estudio de los movimientos de los
animales (Fujiwara y Caswell 2002, Kendall y Nichols 2002, 2004, Schaub
et al. 2004). Estos métodos permiten obtener patrones de comportamiento
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relacionadas con el cuidado parental (p. ej. incubacion, forrajeo, atencion
al nido, ceba de los pollos, desercion de los reproductores, emancipacion
de los pollos) y relacionarlos mediante modelos estadisticos con factores
explicativos intrinsecos (edad, sexo, condicién corporal) y extrinsecos
(variables ambientales) para comprobar hipotesis (p. ej. Schmaltz et al.
2011).

Indices de condicion corporal

El estado fisiologico de los individuos condiciona su eficacia biologica.
Distintos estimadores de la condicion corporal se encuentran relacionados
con la inversion parental (para una revision Brown 1996, Green 2001).
Los indices de condicion corporal que emplean parametros morfométricos
intentan determinar la cantidad relativa de reservas energéticas respecto
al tamafo corporal, para lo que se han empleado diferentes métodos para
controlar el efecto del componente estructural de los individuos (Green
2001, Schulte-Hostedde 2005, Peig. y Green 2010). El método mas
comunmente empleado calcula los residuos de la relacion entre el peso
y otras medidas que reflejen el tamafio de los individuos. Sin embrago,
las condiciones nutricionales a corto plazo pueden afectar a las estimas
de condicion corporal. En el caso de aves que almacenan alimento en el
buche, el efecto del peso extra debido al alimento puede interferir con las
estimaciones de condicion corporal (p. ej. Comeau y Keppie 1988). La
ingestion reciente de alimento también afecta a los parametros sanguineos
empleados para determinar el estado corporal de los pollos (p. ej. Amat et
al. 2007). Por lo tanto, la estimacién de indices de condicion corporal deben
tener en cuenta el estado nutricional los individuos para ser estimadores
fiables del estado fisioldgico de los individuos.

La determinacion de la condicion corporal suele ser més viable en
pollos que aun no han adquirido la capacidad de volar que en adultos.
En estos ultimos es aun mas complejo en el caso de especies nidifugas.
Una alternativa para determinar el estado fisioldgico de los individuos
adultos es la estimacion visual de las reservas de grasa como indice
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semicuantitativo del peso (Owen 1981, Wiersma y Piersma 1995, Ferns
y Lang 2003, Madsen y Klaassen 2006, Moriguchi et al. 2006). Ademas,
en algunas especies el perfil abdominal puede experimentar variaciones
a corto plazo debidas a la ingestion de agua o alimento (Rendon et al.
2009), por lo que también puede emplearse como un indicador del tiempo
destinado a la alimentacion.

Determinacion de la dieta mediante isotopos estables

El uso combinado de métodos tradicionales de estimacion de la dieta
e isotopos estables permite determinar el tipo de presas y la cantidad
de alimento ingerida asi como las relaciones y estructura de las redes
troficas (Sydeman et al. 1997, Inger y Bearhop 2008). El estudio de
isotopos estables permite relacionar la disponibilidad de alimento y
la seleccion de la dieta con el desarrollo de la reproduccion (Hobson
1993, Kelly 2000, Forero et al. 2005, El-Hacen et al. 2014). Las técnicas
tradicionales empleadas para la valoracion de la dieta son laboriosas y
suelen ser aplicables durante periodos de tiempo reducidos en relacion
a la duraciéon de la reproduccion. Debido a que la tasa de recambio de
los isd6topos estables difiere entre tejidos, es posible obtener informacion
de la ecologia trofica de los organismos en diferentes escalas temporales
(Hobson y Clark 1992, Hobson 1993, Kurle y Worthy 2002, Cherel et
al. 2005a). Esto permite realizar inferencias sobre la dieta en periodos
previos a la reproduccion, por ejemplo la invernada (Bearhop et al. 2004,
Cherel et al. 2007, Sorensen et al. 2009), o durante el desarrollo de la
misma (Awkerman et al. 2007, Williams et al. 2008) dependiendo del
tejido analizado. Por otra parte, como los valores isotdpicos de los tejidos
varian con la condicidn fisioldgica de los individuos (p. €j. ayuno, estrés,
crecimiento) pueden indicar la condicidén corporal en diferentes fases de
la reproduccion (Hobson y Clark 1992, Hobson et al. 1993, Bearhop et al.
2000, 2002, Vanderklift y Ponsard 2003, Cherel et al. 2005b, Magrath et
al. 2007, Sears et al. 2009, Cruz et al. 2012).

El uso de isotopos estables también permite desarrollar modelos de
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mezclas que estiman la contribucion de los distintos componentes de la
dieta a los tejidos de los consumidores (mezcla). De esta forma es posible
inferir la importancia relativa de diferentes fuentes de alimento a lo largo
del tiempo y el espacio (Phillips 2001, Phillips y Gregg 2001).

El flamenco comun
Taxonimia

Los flamencos se consideran como un grupo independiente, el
Orden Phoenicopteriformes, representado tan soélo por la Familia
Phoenicopteridae que comprende tres géneros: Phoenicopterus,
Phoeniconaias 'y Phoenicoparrus (Del Hoyo, 1992). Estos tres géneros se
dividen en dos grupos, de acuerdo con la estructura del pico (Jenkin 1957,
Del Hoyo 1992). Los géneros Phoeniconaias 'y Phoenicoparrus poseen
picos mas especializados que el género Phoenicopterus (Del Hoyo 1992).
El estudio de secuencias de ADN y marcadores nucleares propone una
ligera reorganizacion de la taxonomia de los flamencos: el flamenco comun
(Phoenicopterus roseus, figura 1.1), flamenco del Caribe (Phoenicopterus
ruber) y flamenco chilenos (Phoenicopterus chilensis) comprenderian el
género Phoenicopterus, mientras que el flamenco enano (Phoeniconaias
minor) se integraria en el género Phoenicoparrus (= Phoeniconaias),
junto con los flamencos andinos (Phoenicoparrus andinus) y de James
(Phoenicoparrus jamesi) (Torres et al. 2014).

Alimentacion

El flamenco comuin es un macrofago filtrador cuyo sistema de
alimentacion estd dirigido a la explotacion de recursos efimeros de
humedales temporales altamente fluctuantes (Rendon-Martos 1996). Su
sistema de alimentacion mediante filtracion es unico entre las aves (Jenkin
1957, Zweers et al. 1995, Mascitti et al. 2002) y le permite capturar
particulas comprendidas entre 500 um y 6000 pm, aunque también puede
capturar presas mayores picoteando la superficie del agua. La principal
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Fotografia: Manuel Rendon-Martos

Figura 1.1. Arriba: hembra (izquierda) y macho (derecha) adultos de fla-

menco comin. Abajo: Adultos (izquierda) y pollos (derecha) de flameco
comun.
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Figura 1.2. Flamencos incubando en la colonia y en cortejo en la laguna de
Fuente de Piedra

fuente de alimento del flamenco son los invertebrados, asi como sus
larvas y huevos (insectos, crustaceos, gasteropodos, anélidos y aracnidos)
aunque también alimentarse de semillas de plantas acuaticas y materia
organica (Johnson y Cézilly 2007).

Reproduccion

Tres factores determinan la implantacion de una colonia de flamencos:
nivel de agua suficiente, existencia de islotes aislados de las orillas
y presencia de alimento en el mismo humedal y en areas circundantes
(Johnson 1992, Renddén-Martos y Johnson 1996) (figura 1.2). Los
flamencos forman parejas de edades similares que no son mantenidas en
afos sucesivos (Cézilly et al. 1997).

Las hembras ponen un solo huevo que es incubado por ambos miembros
de la pareja durante 28 — 29 dias. Machos y hembras se alternan durante la
incubacion y tienden a destinar una proporcion de tiempo similar (Cézilly
1993), aunque los machos suele permanecer periodos de incubacion
continuos mas prolongados que las hembras (media: 2,9 [rango: 1 — 7] dias
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vs. 2,3 [1 — 6] dias, respectivamente;
Rendon-Martos etal. 2000). Las hembras
son mas propensas a la desercion del
nido, probablemente por asumir los
costes derivados de la formacion del
huevo y a su menor tamafio (Cézilly
1993). También los individuos mas
jovenes desertan de la incubacion mas
frecuentemente (Schmaltz et al. 2011).
Una vez se ha producido la eclosion del
huevo, el pollo es asistido en el nido por
ambos miembros de la pareja durante
una media de 1,6 (1 — 3) dias hasta que
el pollo abandona el nido a los 9 — 12
dias de edad (Rendon-Martos et al.

Figura 1.3. Flamenco macho . ,
adulto cebando un pollo. 2000) y se incorpora a las guarderias. La
frecuencia con la que ambos miembros
de la pareja deben alternarse en la incubacién y el cuidado del pollo en
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el nido limitan la capacidad de los padres para desplazarse a humedales
distantes a alimentarse, por lo que la disponibilidad de alimento en las
inmediaciones de la colonia debe ser importante para el mantenimiento
de los reproductores en los estadios tempranos de la reproduccion
(Rendon-Martos 1996). Los flamencos alimentan a sus pollos mediante
secreciones holocrinas que son producidas por células epiteliales del
tracto superior del esdéfago de ambos padres (Studer-Thiersch 1967). Las
secreciones son ricas en grasas y proteinas (Lang 1963, Ward et al. 2001,
Dierenfeld et al. 2009) y contienen moduladores de la respuesta inmune
y de la flora intestinal (Eraud et al. 2008, Gillespie et al. 2012) asi como
carotenoides y células sanguineas (Fox 1975). Los padres regurgitan las
secreciones directamente sobre el pico del pollo (figura 1.3). Cuando los
pollos son pequetios los adultos pueden alimentarlos varias veces al dia,
pero conforme éstos crecen las cebas se distancian hasta que dejan de
ser cebados diariamente (Rendon-Martos et al. 2000, Johnson y Cézilly
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2007). La duraciéon de las cebas se prolonga al aumentar la edad de
los pollos, pudiendo durar mas de 30 minutos cuando los pollos tienen
edades proximas a la de la emancipacion (Cézilly et al. 1994). Los padres
alimentan a los pollos durante los tres meses que transcurren hasta que
¢éstos se independizan.

En las zonas de nidificacion las condiciones necesarias para el
establecimiento de la colonia de reproduccion no implican la disponibilidad
de alimento suficiente para cubrir los requerimientos durante la la cria de
los pollos, por lo que los flamencos deben desplazarse frecuentemente a
otros humedales para alimentarse (Baldassarre y Arengo 2000, Rendon-
Martos et al. 2000, Amat et al. 2005, Johnson y Cézilly 2007).

La colonia de reproduccion de flamencos de Fuente de Piedra

La laguna de Fuente de Piedra (37° 07" N, 04° 46’ W) es la tinica laguna
salobre estacional donde el flamenco comun se reproduce regularmente
en el Mediterraneo Occidental (figura 1.4A). Este humedal es una laguna
endorreica de 1400 ha situada a 400 ms.n.m que ocupa el nivel mas bajo
de una cuenca de 15350 ha (Linares 1990). La colonia de Fuente de Piedra
puede albergar >36% de la poblacion reproductora de flamencos comun y
producir el 40% de los pollos del Mediterraneo Occidental.

Lapoblacion de flamencos de Fuente de Piedra varia considerablemente
anual y estacionalmente debido al nivel de agua y al establecimiento o no
de la colonia de reproduccion (Rendén-Martos 1996, Renddon-Martos et
al. 2009a). El nivel de agua de la laguna determina el establecimiento de
la colonia de reproduccion al favorecer el aislamiento de los territorios de
nidificacion, impedir el acceso a los predadores terrestres y aumentar la
disponibilidad de alimento durante el periodo de incubacién y de nacimiento
de los pollos. En los afios que se establecen colonias de reproduccion, su
¢xito depende del nivel de inundacién de la laguna (Rendon-Martos 1996).
Por otra parte, el nimero de parejas reproductoras, el numero de pollos
nacidos y la duracion del periodo de los nacimientos vienen determinados
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Fotografia: Manuel Rendén-Martos

Fotografia: Manuel Renddon-Martos

Figura 1.4. (A) Vista aérea de la laguna de Fuente de Piedra. (B) La Isla de
Senra acoge regularmente a la colonia de reproducciéon de flamencos.
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Fotografia: Manuel Renddén-Martos

Figura 1.5. Bandos de flamencos salen de la laguna de Fuente de Piedra al
anochecer hacia las zonas de alimentacion.

por los recursos disponibles en las Marismas del Guadalquivir (Rendon-
Martos et al. 2000).

La colonia de reproduccién se establece si a finales de invierno-
principios de primavera el nivel del agua en la laguna tiene, como minimo,
30 cm de profundidad. El nimero de nucleos coloniales varia anualmente
entre uno y 11, dependiendo del nimero de parejas que acometan la
reproduccién y la disponibilidad de islotes de cria que queden aislados
(Rendon-Martos 1996). Las colonias suelen instalarse sobre los restos de
los antiguos diques salineros (Figura 1.4B), aunque cuando el nivel de
agua de la laguna supera el metro de profundidad la colonia se instala en
islotes naturales (Rendon-Martos et al. 2009a).

La construccion de los nidos se inicia entre febrero y abril y las puestas
pueden prolongarse hasta junio. Los picos de abundancia de flamencos
en la laguna acontecen entre marzo y mayo coincidiendo con el periodo
de incubacién. Conforme nacen los pollos, los adultos se desplazan a
otros humedales para alimentarse debido a que la laguna se seca durante
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el verano (Figura 1.5). Cuando los flamencos vuelven desde las zonas
de alimentacion, tras cebar a los pollos suelen permanecer durante el dia
en las escasas zonas de Fuente de Piedra que quedan inundadas, antes
de retornar de nuevo a las zonas de alimentacion (Rendoén-Martos 1996)
(figura 1.6A).

Los principales humedales donde los flamencos que crian en Fuente de
Piedra obtienen alimento para sus pollos son las marismas del Guadalquivir
y del Odiel, asi como la bahia de Cadiz (Rendon-Martos et al. 2000, Amat
et al. 2005), aunque algunos flamencos pueden llegar incluso hasta los
humedales del sur de Alicante, distantes 400 kilometros de Fuente de
Piedra (Amat et al. 2005).

Desde 1986 se viene desarrollando un programa de anillamiento y
seguimiento por parte de la Consejeria de Medio Ambiente de la Junta de
Andalucia (Rendon-Martos et al. 2009a, b). Los pollos de flamenco son
marcados conunaanilla de metal y otra plastica con un cdédigo alfanumérico
que permite identificar a cada individuo a una distancia de 300 m (figura
1.6B). Entre 1986 y 2007 se anillaron 14221 pollos (media anual del 11%
del total), de los que se han realizado >100000 reavistamientos (Rendon-
Martos et al. 2009a), principalmente durante el periodo de reproduccion.
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} Hatografia; Manuel Rendéh-Markos

Fotografia: Manuel Rendon-Martos

Figura 1.6. (A) Desembocadura del arroyo del Charcén en la laguna de
Fuente de Piedra. Esta es una de las pocas zona inundada en la laguna de
que disponen los flamencos para alimentarse y beber durante el verano. (B)
Observatorio de la colonia de flamencos de la isla de Senra.
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Objetivos

En la presente memoria de tesis se estudian los patrones de cuidado
parental del flamenco comuin en humedales temporales y como dichos
patrones pueden verse afectados por factores intrinsecos y extrinsecos a
lo largo de la reproduccion. Con tal fin, se han planteado los siguientes
objetivos:

* Capitulo 2

El flamenco comun es un ave de gran tamafio que se reproduce en
humedales estacionales, por lo que la acumulacién de reservas durante
la invernada facilitaria la reproduccion cuando el alimento escasea en la
colonia.

Objetivo [: Determinar la contribucion relativa de los recursos troficos
de las zonas de invernada y el sitio de reproduccion a la formacion de
los huevos mediante el analisis de is6topos estables.

Objetivo II: Analizar la influencia del origen de la dieta (tipo de
humedal) sobre el tamaio de los huevos.

* Capitulo 3

Los flamencos deben desplazarse a areas de alimentacion distantes
de los sitios de reproduccion durante la cria de los pollos debido a que
los humedales donde se reproducen suelen secarse. Esta especie presenta
dimorfismo sexual en tamafo que puede afectar a los patrones de
forrajeo y, por lo tanto, a los movimientos entre la colonia y las areas de
alimentacion. La interaccion del género de los padres con otros factores
intrinsecos y extrinsecos puede condicionar el esfuerzo parental destinado
a la cria de los pollos. Es necesario establecer modelos estadisticos que
permitan determinar patrones de movimiento a partir de las observaciones
de individuos marcados.

Objetivo III: Establecer los patrones de movimiento de los flamencos
reproductores durante el periodo de cria de los pollos mediante
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modelos de captura-recaptura y determinar los factores intrinsecos
(sexo y edad de los padres) y extrinsecos (edad de los pollos, fecha
de puesta y periodo de observacion) que explican dichos patrones.

Objetivo IV: Comprobar si existen diferencias entre los miembros de
la pareja en el uso de las areas forrajeo y los niveles troficos sobre los
que se alimentan empleando is6topos estables.

* Capitulo 4

En el flamenco comun no es posible obtener medidas directas de los
patrones de aprovisionamiento mediante la captura repetida de sus pollos.
Ademas, los indices de condicidon corporal de los pollos pueden estar
afectados por la cantidad de alimento que éstos almacenan en el digestivo,
por lo que es necesario controlar su efecto.

Objetivo V: Estimar la cantidad de alimento que los padres
proporcionan a sus pollos.

Objetivo VI: Determinar el periodo de absorcion del contenido del
buche de los pollos para estimar la frecuencia de las cebas.

Objetivo VII: Analizar como afecta el alimento almacenado en el
buche de los pollos a las estimas de condicion corporal.

Objetivo VIII: Comprobar si la frecuencia anual de pollos cebados
esta relacionada con su condicion corporal y puede emplearse como
un indicador del esfuerzo parental.

» Capitulo 5

El flamenco comun alimenta a sus pollos mediante secreciones, por
lo que podria regular los patrones de aprovisionamirento variando la
cantidad de alimento proporcionada en cada visita al sitio de reproduccion.
Es necesario desarrollar modelos estadisticos que puedan aplicarse a
medidas indirectas del estado nutricional de los pollos para determinar
patrones de aprovisionamiento.
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Objetivo IX: Determinar si los padres regulan la cantidad de alimento
que proporcionan a sus pollos en cada visita a la colonia en funcion
de la edad de estos ultimos. Para ello se aplican modelos de captura-
recaptura multiestado a observaciones de pollos marcados con
distintas categorias de tamafio de buche y se estudia la duracion de
las cebas.

* Capitulo 6

El grado de inundacion de los humedales temporales donde se alimentan
los flamencos es muy variable debido a la irregularidad interanual de las
precipitaciones. Los flamencos podrian ajustar el esfuerzo parental durante
la cria de los pollos dependiendo de la disponibilidad de recursos troficos
en las areas de alimentacion o, por el contrario, podrian incrementar dicho
esfuerzo para compensar la falta de recursos. Es posible conocer el origen
de los recursos destinados a la reproduccion (endégenos y exogenos)
mediante el estudio de los valores isotdpicas de los tejidos de los pollos y
las secreciones de los reproductores.

Objetivo X: Comprobar sia la disponibilidad de humedales temporales
afecta a la frecuencia de aprovisionamiento y la condicidén corporal
de los pollos de flamenco.

Objetivo XI: Analizar mediante el analisis de is6topos estables la
contribucion de los recursos troficos de los humedales temporales y
persistentes a la cria de los pollos durante dos afios con condiciones
pluviométricas distintas.

Objetivo XII: Relacionar la disponibilidad de areas de alimentacion
durante la cria de los pollos con la movilizacion de reservas endogenas
en pollos y reproductores mediante el analisis de is6topos estables.
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Resumen

Para la formacion de los huevos algunas especies de aves usan las reservas
energéticas (capital breeders) mientras que otras obtienen los recursos en
los sitios de nidificacion (income breeders). El uso de reservas debe ser mas
frecuente en especies de gran tamafio debido a que el coste relativo de acumular
reservas para la formacion del huevo debe ser menor a medida que aumenta el
tamafo corporal. A partir de la comparacion de los is6topos estables de carbono
y nitrégeno de las presas potenciales en las areas de invernada y en los huevos,
examinamos si los flamencos usan los nutrientes almacenados a principio de afio
para la formacion de los huevos. También comprobamos si hubo influencia de la
huella isotopica sobre el tamafio de los huevos. Nuestros resultados sugieren que
los flamencos son parcialmente income breeders, ya que los recursos destinados
para la formacion de los huevos fueron obtenidos de presas localizadas tanto en
las zonas de invernada como en el area de nidificacion. Esta estrategia puede
deberse a una presion selectiva sobre las hembras reproductoras para que realicen
la puesta lo antes posible tras llegar a los sitios de nidificacion, lo que puede verse
facilitado si éstas llegan a la colonia con los foliculos ovaricos desarrollados.
Las hembras que invernaron en humedales hipersalinos pusieron huevos mas
pequefios, probablemente porque estos humedales suelen ser menos productivos
en recursos troficos que humedales salobres o salinos temporales.

43



Capitulo 2 Inversion parental en la formacion del huevo

Introduccion

Muchas especies de aves que se desplazan entre las areas de invernada
y nidificacion realizan escalas para alimentarse y acumular reservas
energéticas. Dichas reservas pueden destinarse posteriormente a la
formacion del huevo, estrategia conocida como capital breeding (Drent y
Daan 1980, Jonsson 1997, Meijer y Drent 1999). Otras especies desarrollan
los huevos a partir de los recursos obtenidos en el sitio de nidificacion, en
cuyo caso la estrategia se denomina income breeding (Drent y Daan 1980,
Jonsson 1997, Meijer y Drent 1999). Se ha asumido que la estrategia capital
breeding ha evolucionado en especies que se reproducen en ambientes
con escasa disponibilidad de alimento en el momento de la puesta, como
puede ser el Artico o hébitats ambientalmente impredecibles. También se
ha considerado que las especies que siguen la estrategia capital breeding
son de mayor tamafo, ya que para especies de pequefio tamafio debe ser
energéticamente costoso transportar suficientes reservas endogenas para
la formacion del huevo a lo largo de la ruta migratoria entre las zonas
de invernada y reproduccion (Klaasen et al. 2001, Klaassen 2003). No
obstante, capital e income breeding pueden considerarse estrategias
extremas, pudiendo variar de forma continua la proporcion de recursos
endogenos y exogenos destinados a la formacion del huevo. De hecho, ha
sido puesto de manifiesto que algunas especies articas de gran tamafio son
parcialmente income breeders (Gauthier et al. 2003, Schmutz et al. 2006).

El flamenco comUn (Phoenicopterus roseus) es la especie de mayor
tamarfio de las que habitan los humedales del Mediterraneo occidental. Los
flamencos se desplazan desde las zonas de invernada del sur de Espafa
hasta las colonias de reproduccion entre un mes y una semana antes de la
reproduccion (Rendén-Martos et al. 2009). La competencia por los sitios
de nidificacion (Rendén et al. 2001) puede ejercer una fuerte seleccion por
nidificar tan pronto como sea posible tras la llegada a la colonia. Por lo
tanto, la acumulacion de reservas para la formacion del huevo en las areas
de invernada puede considerarse una ventaja adaptativa para las hembras,
lo que parece probable ya que se han observado numerosas hembras en
las zonas de invernada con el abdomen distendido (J.A. Amat, A. Garrido
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y M.A. Rendon, datos inéditos).

En este estudio analizamos los is6topos estables de carbono y nitrogeno
de presas potenciales y huevos de flamencos para determinar el grado
en que los recursos troficos adquiridos por esta especie en las zonas de
invernada localizadas alrededor (<250 km) de la colonia de reproduccion
son destinados a la formacion del huevo. Diferencias en los niveles tréficos
y la disponibilidad de nutrientes durante la formacién del huevo puede
afectar a su tamafio (Michel et al. 2003, Louazo et al. 2008, Bortoloti et
al. 2009), por lo que también analizamos si hubo influencia del contenido
de isotopos estables sobre el tamafio de los huevos. Huevos mas grandes
pueden producir pollos mas grandes y/o con mejor condicion corporal,
lo que puede tener importantes consecuencias sobre la supervivencia del
pollo (Williams 1994, Amat et al. 2001).

Meétodos

El flamenco comun es una especie protegida a nivel nacional (Real
Decreto 139/2011, de 4 de febrero) y cualquier disturbio en la colonia
provoca la desercion de los adultos durante la incubacion (Rendon-Martos
1996), por lo que no pueden realizarse incursiones en la colonia para la
toma de muestras. A principios de mayo de 2006 se produjo una desercion
parcial de la colonia de Fuente de Piedra (37° 07° N, 04° 46> W), debida
probablemente a la irrupcion de zorros (Vulpes vulpes), que permitid
recolectar 15 huevos recién puestos (i. e. blancos y limpios). Los huevos
se mantuvieron refrigerados (4 °C) y fueron transportados al laboratorio al
dia siguiente de su recoleccion. A todos los huevos se le midié su anchura
(A) y longitud (L) maximas utilizando un calibre (precision = 0,1 mm), y
se calcul6 su volumen (V) empleando la formula de Hoyt (1979):

V (em®) = 0,00051 * L (cm) * A? (cm)
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En el laboratorio, las yemas de los huevos se separaron a mano y se
obtuvieron submuestras usando jeringuillas. Estas submuestras fueron
secadas por congelacion durante 48 horas y posteriormente pulverizadas
con un mortero, no siendo extraidos los lipidos.

El flamenco comtn es una especie filtradora que ingiere particulas
de un tamafio comprendido entre 500-6000 um que son retenidas por
lineas de lamelas que bordean el pico (Zweers et al. 1995), aunque
pueden localizar presas mediante la vista y capturarlas de forma activa.
La dieta del flamenco es muy amplia, aunque se basa fundamentalmente
en invertebrados acuaticos (bivalvos, moluscos y crustdceos) asi como
en sus huevos y larvas (Johnson y Cézilly 2007). En abril de 2007 se
recolectaron presas potenciales de flamenco en siete humedales que distan
<250 km de la laguna de Fuente de Piedra: Salinas de Cabo de Gata,
Salinas de Cerrillos, Salinas de 1a Tapa, Marismas del Odiel, Marismas del
Guadalquivir, Salinas de Bonanza y piscifactorias de Veta la Palma (figura
2.1). Estos humedales constituyen las areas de invernada mas importantes
para los flamencos en el sur de la Peninsula Ibérica (Amat et al. 2005,
Rendon et al. 2008, Rendon-Martos et al. 2009). Los muestreos dentro
de los humedales se localizaron en los sitios donde los flamencos fueron
vistos alimentandose. En cada sitio se tomaron muestras de la columna
de agua y a nivel de los sedimentos durante 15 minutos, utilizando una
red de mano de nylon. Las muestras obtenidas incluyeron principalmente
Anostraceos (Artemia sp.), Cladoceros (Daphnia sp.), insectos (Dipteros,
Coleopteros, Heteropteros y Odonatos), Decapodos (Palaemonidae) e
Isopodos. Las muestras fueron conservadas en etanol para no alterar su
huella isotopica (Hobson et al. 1997). En el laboratorio se determino la
categoria taxonémica de cada muestra y después se desecaron a 50 °C
durante 48 horas, pulverizandose posteriormente con un mortero.

Los analisis de isotopos estables de las yemas de los huevos de flamenco
y sus presas potenciales se realizaron en el Iso-Analytical Ltd. Laboratory
(Crewe, U.K.) empleando EA-IRMS (Elemental Analysis-Isotope Ratio
Mass Spectrometry) para obtener los valores de la concentracion de
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carbono (C) y nitrégeno (N), *C/"2C y "N/'N, ambos relativos a un
material de referencia (0"°C y J"°N, respectivamente). Los valores d se
obtuvieron para cada muestra, de forma que

OX (%)= (R /R

muestra  referencia

1-1) * 1000

donde X indica el is6topo pesado y R la relacion entre el isotopo pesado
y el ligero (p. ej. Gannes et al. 1998, Kelly 2000, Fry 2006). El material
de referencia empleado fue Iso-Analytical Working Reference Standard
[A-R042 (higado de bovino pulverizado) con un valor de 6"*C de -21.60%o
vs. Vienna-Peedee Belemnite, y un valor de 6"°N de 7.65%o vs. aire. Las
desviaciones tipicas de los estandares de laboratorio utilizados variaron
entre £0.05%o y £0.07%o para el carbono y entre +0.09%o y £0.13%o0 para
el nitrogeno.

El contenido de lipidos en la yema de los huevos se corrigio mediante
la siguiente expresion (Oppel et al. 2010):

o"C =0"C+0,82*D

corregido

siendo 6"3C el valor medido en la yema del huevo y D la diferencia en 6"°C
entre la yema con y sin lipidos, que presenta un valor medio de 5%o para
aves carnivoras (Oppel et al. 2010). A pesar de que Oppel et al. (2010)
desaconseja el uso de la correccion aritmética de los valores de ¢'°C por
la presencia de lipidos en aves salvajes que obtienen macronutrientes en
diferentes ecosistemas (p. €j. dulceacuicolas vs. salobres), en el presente
trabajo se emplea este método de correccion ya que los flamencos invernan
y crian fundamentalmente en humedales salinos (Amat et al. 2005). Por
otra parte, el gran nimero de presas analizadas y la gran variabilidad de
los valores de las proporciones isotdpicas en relacion a la distancia entre
presas presentes en nuestros datos deben haber disminuido el efecto de la
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correccion del contenido de los lipidos sobre las estimaciones de las dietas
(Tarroux et al. 2010).

Para estimar la contribucion relativa de las presas de cada localidad
a las muestras de los huevos de flamenco, todas las muestras de cada
localidad perteneciente al mismo orden taxondémico fueron agrupadas y
se calcul6 el valor medio de 6"°C y 0'°N por localidad. Dicha agrupacion
de valores se justificd por el hecho de que no se detectaron diferencias
significativas entre los valores isotdpicos entre presas cuando se
combinaron ambas isétopos (tabla 2.1; MANOVA: A de Wilks = 0,72;
F = 1,41; P = 0,159), ni al considerar separadamente 0"°N (tabla

14, 11
2.1; AONOVA: F, =105, P=0407) 6 6°C (ANOVA: F, = 1,82; P=
0,101), pero si hubo diferencias significativas en los valores isotdpicos
entre localidades (tabla 2.1; MANOVA: A de Wilks = 0,07; F, a0 = 22,47,
P <0,001; ANOVA 6"N: F, . = 55,41; P < 0,001; ANOVA "C: F,
5 = 7,00; P <0,001). A partfr de los valores medios de 6"°C y "N se
realizd un modelo de mezclas bayesiano (SIAR, Parnell 2008) con ocho
fuentes (localidades), para lo que se empled un factor de discriminacion
entre las presas y la yema del huevo (p. ej. Fry 2006). Los valores de
discriminacion se obtuvieron de la literatura y corresponden a los trabajos
realizados sobre patos carnivoros mantenidos en cautividad: 3,13 %o para

0Ny 0,06 %o para 0"*C sin lipidos (Hobson 1995).

Resultados

Los valores de 6"°C y "N de los invertebrados muestreados en los
humedales mas importantes para el flamenco comun en el sur de de
la Peninsula Ibérica fueron muy variables (tabla 2.1). También hubo
grandes diferencias en los valores isotopicos de 0"*C y 6"°N de los huevos
de flamenco (figura 2.1). Los resultados del modelo de mezclas SIAR
(figura 2.2) sugieren que los nutrientes destinados a la formacion de los
huevos se obtuvieron en todas las localidades donde se muestrearon
las presas potenciales del flamenco, si bien las localidades con una
mayor contribuciéon fueron Marismas del Odiel (contribuciéon media,
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Figura 2.1. (A) Situacion del area de estudio y ubicacion de los humedales
muestreados en el sur de Espaiia. (B) Valores medios + d.z. de 6'*C y 6'°N en
la yema de los huevos de flamenco comin (cuadrados negros) y en las presas
potenciales muestreadas en cada humedal (circulos blancos).
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I.C. 95%: 20%, 2 — 38%), Marismas del Guadalquivir (18%, 0 —35%) y
Veta la Palma (16%, 0 — 32%). Las presas presentes en las inmediaciones
de la colonia, Fuente de Piedra (18%, 0 — 32%), también contribuyeron
de forma significativa a la formacion del huevo. La contribucion de los

restantes humedales (La Tapa, Bonanza, Gata y Cerrillos) a la formacion
del huevo fue <10%.

Un examen visual de la figura 2.1 muestra agrupaciones de individuos
en el espacio definido por los valores de 6"*C y d'°N, sugiriendo que los
individuos podrian provenir de al menos dos zonas de invernada. No
obstante, un modelo SIAR de dos grupos muestra que la contribucion
proporcional de cada localidad a la formacion de los huevos no difirid
significativamente entre grupos (prueba de rangos con signos emparejados
de Wilcoxon: z =2; P = 0,844).

Al relacionar los valores de los volumenes de los huevos y 6°C de
las yemas (figura 2.3) se determind una relacion negativa significativa
(r,=-0,588; P=0,021). Por el contrario, no hubo relacion entre el tamafio
de los huevos y 6N (r,=-0,079; P = 0,780).
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Figura 2.2. Contribucion relativa de las presas muestreadas en distintos
humedales a la formacion del huevo de los flamencos reproductores en Fuente
de Piedra, segun los resultados del modelo de mezclas SIAR (intervalos del
95,75 y 50%) que utilizé datos de isotopos estables de *C y SN de las yemas
de los huevos.
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Figura 2.3. Relacion entre el volumen de los huevos y los valores de ¢"*C y

o"N de las yemas (n = 15).
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Discusion

El objetivo del presente studio no fue estimar la contribucion relativa
de los recursos endogenso vs. exogenos en la formacion de los huevos de
flamenco, sino conocer si los flamencos obtuvieron dichos recursos en
las zonas de invernada. Nuestros resultados sugieren que los flamencos
obtienen los recursos para la formacion del huevo tanto en las areas de
invernada como en los sitios de nidificacion (partial income breders). Las
estimaciones del modelo SIAR indican que el 18% de los nutrientes de
los huevos se obtuvieron en Fuente de Piedra. El periodo de crecimiento
folicular, durante el que la yema se acumula en el foliculo ovarico, se
desconoce para el flamenco. A juzgar por el hecho de que una mayor
proporcion de hembras que de machos presentan abddémenes distendidos
cuando se encuentran en las zonas de invernada, es probable que las
hembras comiencen a desarrollar los foliculos ovaricos en estas zonas
semanas antes de que acontezca la reproduccion. Los grupos de cortejo
de flamencos pueden ser observados hasta cuatro meses antes de la
reproduccion (J.A. Amat, A. Garrido y M. Rendon-Martos, datos inéditos),
y las llamadas entre individuos que ocurren durante dichos cortejos puede
inducir el crecimiento de los foliculos ovaricos, como ocurre en otras
especies de aves (Lehrman y Freidman 1969).

La llegada de las hembras a los sitios de reproduccion con los foliculos
ovaricos en un estadio avanzado de desarrollo puede suponer una ventaja
para las hembras reproductoras, ya que podrian acometer la puesta poco
tiempo después de su llegada ala colonia. Silas hembras posponen la puesta
pueden enfrentarse a una fuerte competencia por los sitios de reproduccion,
lo que puede suponerles retrasar la puesta o tener que realizarla en sitios de
peor calidad (Rendon et al. 2001). Por lo tanto, las hembras que realizan la
puesta mas tarde podrian destinar a la formacion de los huevos una mayor
proporcion de recursos obtenidos en el sitio de reproduccion respecto a
aquellas que realizan la puesta mas tempranamente, ya que los recursos
locales podrian complementar la pérdida de reservas energéticas a lo largo
del tiempo (hipotesis de la reubicacion de los nutrientes de Ryder [1970],
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no obstante ver Gauthier et al. [2003]). Gauthier et al. (2003) encontraron
una variacion estacional en el uso relativo de fuentes exdgenas y reservas
enddgenas para la formacion de los huevos en el caso de los gansos.

La relacion del tamaiio de los huevos respecto a los valores isotopicos
reveld una relacion significativa con 6"°C, pero no con ¢6"°N. Se han
determinado vinculos entre el tamafio de los huevos tanto con las fuentes
de C como de N que integran la dieta de diferentes especies (p. €j. Bortolotti
et al 2009, Louzao et al. 2008, respectivamente). La relacion entre 6"°C y
el tamano de los huevos puede indicar movilizacion de reservas lipidicas
para la formacion del huevo (Bortolotti et al 2009). Si el tamafio del huevo
hubiera dependido de las reservas acumuladas en invierno, los valores de
0"C de los huevos de mayor tamafio deberian haber sido mas similares
a los de las presas de las zonas de invernada (principalmente marismas y
piscifactorias) que a los de las presas ingeridas en la colonia. No obstante,
los valores de 0'*C de las presas potenciales en Fuente de Piedra y las zonas
mas importantes de la invernada son similares (tabla 2.1), de forma que los
nutrientes para la formacion de huevo de mayor tamafio pudieron proceder
tanto de las reservas acumuladas en el invierno como del alimento ingerido
antes de la puesta. En nuestro caso, es mas probable que la relacion entre
el tamafio del huevo y ¢"°C se deba al tipo de habitat de invernada. Las
variaciones en los valores isotopicos de *C se relacionan con los habitat de
alimentacion (Forero et al. 2002), puesto que 6"°C incrementa a medida que
los humedales tienen mayor influencia de ambientes marinos (Fry 2002).
Los humedales salinos temporales o salobres albergan comunidades de
invertebrados mas diversas y productivas que los humedales hipersalinos
(p. ej. Robledano et al. 1992, Sanchez et al. 2006), por lo que las hembras
pudieron incrementar su estado nutricional explotando humedales mas
productivos durante la formacion del huevo. La falta de relacion del
tamafio de los huevos con 0'°N sugiere que la explotacion de niveles
troficos superiores no determind una mayor inversion parental en el huevo.
Aunque la calidad del alimento puede condicionar la inversion parental de
la hembra y, consecuentemente, el tamafio de los huevos (Louzao et al.
2008), otros factores como la disponibilidad o el tiempo de manejo de
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las presas (Stephens y Krebs 1986) puede hacerlas energéticamente mas
rentables para las hembras de flamenco.

Nuestros resultados respaldan las conclusiones de Meijer y Drent
(1999), que sostienen que debe ser raro que una especie obtenga los
recursos necesarios para la formacion del huevo exclusivamente a partir
de las reservas, y que una especie de gran tamafio, como es el caso del
flamenco comun, tiene una estrategia intermedia entre capital e income
breeding.
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Resumen

En especies de aves con dimorfismo sexual, el componente de la pareja de
menor tamafo puede ver reducido su esfuerzo parental como consecuencia de la
exclusion competitiva de las areas de alimentacion por parte de los individuos de
mayor tamaflo o por restricciones fisiologicas. No obstante, para determinar el
efecto del sexo del adulto sobre los patrones de aprovisionamiento de alimento
a los pollos durante el periodo de cria es necesario considerar el efecto de otros
factores intrinsecos y extrinsecos que condicionan el esfuerzo parental. El
flamenco comun (Phoenicopterus roseus) es una especie dimorfica, siendo el
macho de mayor tamafio que la hembra. En la colonia de reproduccion de la
Laguna de Fuente de Piedra, la disponibilidad de agua disminuye drasticamente
durante el periodo de cria de los pollos y ambos padres se desplazan a humedales
que distan de la colona mas de 130 km para obtener alimento. En el presente
estudio se aplicaron modelo multiestado de captura-recaptura a los datos de
observaciones diarias de adultos reproductores marcados con anillas plasticas
para determinar el efecto del sexo, asi como su interaccion con otros factores
intrinsecos y extrinsecos, sobre la probabilidad de desercion de la cria del pollo
y el tiempo de permanencia en la colonia y las areas de alimentacion. Ademas,
se analiz6 la composicion de isotopos estables de las secreciones con que los
adultos alimentan a los pollos para determinar el uso que cada componente de
la pareja realiza de los humedales donde se alimentan. La probabilidad de que
un adulto atendiera a su pollo (complementaria a la desercion de la colonia) fue
>(,98. La probabilidad de desercion fue independiente del sexo del adulto pero
disminuy6 con la edad de los padres. Las hembras permanecieron en las areas
de alimentacion periodos continuos mas cortos [media: 7,5 (I.C. 95% 6,0 — 9,4)
dias] que los machos [9,2 (7,3 — 11,8) dias]. La firma isétopica de 6°C de las
secreciones no varid con el sexo de los adultos, pero los las secreciones de los
machos estuvieron enriquecidas en 0'°N, sugiriendo que se alimentaron sobre
niveles trofico mayores que las hembras. Ambos progenitores permanecieron
alrededor de un dia en la colonia, aunque las hembras prolongaron sus estancias
cuando la laguna se seco. Las hembras también destinaron mas tiempo a
alimentarse en las zonas que ain permanecieron inundadas alrededor de la
colonia, probablemente por estar energéticamente mas estresadas que los machos.
Los resultados sugieren que las diferencias en los patrones de aprovisionamiento
entre sexos en el flamenco comun se debieron tanto a factores intrinsecos como
extrinsecos. Los machos pudieron alimentarse menos eficientemente que las
hembras, mientras que la condicion corporal de éstas parece ser inferior tras
alimentar a los pollos. La metodologia empleada puede ser aplicada para
determinar patrones de aprovisionamiento en otras especies que se alimentan en
zonas distantes de sus crias y a las que no visitan diariamente.
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UIntroduccion

La cria de los pollos conlleva un elevado gasto energético (Drent y
Daan 1980, Monaghan y Nager 1997). El tiempo y la energia que los
adultos destinan a la obtencion de recursos para su prole estan limitados
por los requerimientos tanto de éstos como de su descendencia (Ydenberg
et al. 1992). Por lo tanto, es importante el estudio de los patrones de
aprovisionamiento para entender los factores que limitan la inversion
parental y asi las variaciones de las estrategias vitales de las especies
(Sacther 1994).

La frecuencia de aprovisionamiento de alimento es uno de los factores
que mas afectan a la condicién corporal de los pollos (Gray et al. 2005).
Los patrones de aprovisionamiento pueden verse afectados por factores
tanto extrinseco (p. €j. disponibilidad de alimento y tiempo disponible
para aprovisionarse) como intrinsecos (p. €j. condicion corporal o edad)
(Tinbergeny Verhulst 2000, Weimerskirch y Lys 2000, Zimmer etal. 2011).
En el caso de especies que presentan dimorfismo sexual, diferencias en la
eficiencia de obtencion de alimento relacionadas con el tamafio corporal
puede condicionar el esfuerzo parental dedicado por cada miembro de
la pareja (Gonzalez-Solis et al. 2000, Lewis et al. 2005, no obstante ver
Lewis et al. 2002). Sin embargo, estas diferencias también pueden deberse
a restricciones fisioldgicas (p. ej. limitacion de nutrientes, Nisbet 1997) o
a diferencias en la eficiencia energética ligadas al sexo (Barbraud et al.
1999). En especies que presentan dimorfismo sexual, los miembros de la
pareja pueden explotar distintos ambientes (Gonzalez-Solis et al. 2000,
Quillfeldt et al. 2011) o alimentarse sobre presas diferentes (Forero et al.
2002, Quillfeldtet al. 2011) para reducir la competencia por el alimento
durante el periodo de reproduccion. Estas estrategias pueden afectar a los
patrones de alimentacion de los adultos (Lewis et al. 2005) y, por lo tanto,
al comportamiento de aprovisionamiento de los pollos (Weimerskirch
y Lys 2000, Kato et al. 2001). Ademas, diferencias entre sexos en la
inversion parental a lo largo de los distintos estadios de las reproduccion
(produccion del huevo, incubacion, etc.) junto a otros factores intrinsecos
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(Nol y Smith 1987, McGraw et al. 2001) y extrinsecos (Dawson y
Bortolotti 2003, Hamer et al. 2005) pueden llevar a que ambos integrantes
de la pareja adopten estrategias de forrajeo distintas.

Independientemente al sexo de los padres, el aprovisionamiento de
alimento estd condicionado por la edad de los progenitores (Nol y Smith
1987, Forest y Gaston 1996, Gonzalez-Solis et al. 2004), probablemente
debido a que los individuos de mayor edad son mas experimentados o
eficientes a la hora de obtener alimento. Ademas, como los requerimientos
de alimento de los pollos aumentan conforme éstos crecen, el esfuerzo
parental también debe incrementarse con la edad de los pollos. En especies
longevas se ha documentado niveles de esfuerzo parental flexibles
(Weimerskirch et al. 1997a, Hamer et al. 2005) asi como fijos (Sather et al.
1993, Navarro y Gonzalez-Solis 2007) para satisfacer los requerimientos
de los pollos. Ambas estrategias no son mutuamente excluyentes, ya que
la disponibilidad de alimento puede modular el esfuerzo parental (Erikstad
et al. 1998, Granadeiroet al. 1998, Weimerskirch et al. 2001).

En este estudio investigamos el efecto del sexo de los adultos sobre
la probabilidad de desercion de la cria de los pollos y las estrategias de
aprovisionamiento de alimento en el flamenco comun (Phoenicopterus
roseus). El flamenco comun es una especie colonial longeva que exhibe
un marcado dimorfismo sexual, siendo los machos un 20% mas grandes
que las hembras, y que ponen un solo huevo que es incubado por ambos
padres (Johnson y Cézilly 2007). El pollo es alimentado mediante
secreciones producidas por los padres (Lang 1963, Ziswiler y Farner
1972). Una vez que los pollos abandonan el nido se retinen en guarderias,
mientras los padres se desplazan a humedales que pueden distar hasta
400 km de la colonia para alimentarse, permaneciendo en ellos varios
dias (Amat et al. 2005). Los machos destinan un mayor esfuerzo que las
hembras tanto a la defensa del nido antes de la puesta del huevo (Johnson
y Cézilly 2007) como a la incubacién (Rendon-Martos et al. 2000),
aunque es mas probable que la hembra deserte del nido (Cézilly 1993).
Durante la incubacidn, la atencion al nido también depende del grado de
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inundacion en torno a la colonia (Rendén-Martos 1996) y de la edad de
los padres (Johnson y Cézilly 2007, Schmaltz et al. 2011). Pocos dias
después de la eclosion del huevo ambos miembros de la pareja destinan
un esfuerzo similar en los cuidados del pollo (Rendén-Martos et al.2000).
No obstante, son poco conocidos los patrones de aprovisionamiento de
alimento a los pollos y los factores que los controlan. Estudios previos
han documentado que la supervivencia de los pollos no depende de la
edad de los padres (Johnson y Cézilly 2007, Schmaltz et al. 2011), pero
el efecto del sexo de los progenitores sobre el aprovisionamiento es
desconocido. Ademads, como las aves coloniales forrajean desde un lugar
central, es de esperar que sus tacticas de aprovisionamiento varien con
las condiciones ambientales (Tremblay y Cherel 2005), las cuales pueden
ser especialmente determinantes cuando explotan recursos distantes e
impredecibles espacial y/o temporalmente, como ocurre en el caso del
flamenco (Amat et al. 2005).

Se aplicaron modelos multiestado de captura-recaptura a observaciones
diarias de individuos adultos marcados presentes en la colonia para
analizar el efecto de la interaccion del sexo de los padres con otros factores
intrinsecos (fecha de puesta y edad del adulto) y extrinsecos (fecha de
observacion y edad del pollo) sobre los patrones de aprovisionamiento de
alimento a los pollos. El anélisis de los datos procedentes de observaciones
de individuos marcados mediante modelos de captura-recaptura supone
una alternativa al estudio de los movimientos de los animales (Kendall y
Nichols 2004). Concretamente, el uso de modelos multiestado con estados
no-observables (Fujiwaray Caswell 2002, Kendall y Nichols 2002, Schaub
et al. 2004) permite determinar periodicidades de eventos reproductivos en
especies que exhiben emigracion temporal. A pesar de que estos modelos
se han aplicado fundamentalmente a estudios demograficos interanuales,
también se han empleado para determinar variaciones intranuales del
esfuerzo reproductivo (Schmaltz et al. 2011).

Los estudios de inversion parental deben contemplar, ademas de
medidas de esfuerzo parental, las variaciones de la condicion corporal de los

66



Movimientos de aprovisionamiento Capitulo 3

adultos (Weimerskirch et al. 1997b, Granadeiro et al. 1998, Weimerskirch
y Lys 2000). Por lo tanto, se estudiaron los efectos de factores intrinsecos
y extrinsecos patrones de alimentacion de los padres. Ademas, se estudio
si machos y hembras explotaron hébitats y/o presas diferentes durante el
periodo de cria del pollo mediante el analisis de isotopos estables (6"°C y
0'"N) en las secreciones con que los padres alimentan a los pollos.

Material y métodos
Area de estudio y fenologia de la reproduccion

Este estudio se desarroll6 en la laguna de Fuente de Piedra (FP; 37°
07" N, 04° 46" W; figura 3.1), un humedal temporal donde el tamafo de
las colonias de flamencos comun varia anualmente dependiendo de las
precipitaciones (Rendon-Martos 1996). La principal area de alimentacion
(AA) de los adultos durante la cria de los pollos son los humedales del
Parque Nacional de Dofiana, principalmente las marismas estacionales
(marismas del Guadalqivir, MG) y las piscifactorias de Veta la Palma
(VP) (Amat et al. 2005). Las fechas de puesta en 2001 comprendieron
desde finales de febrero hasta mediados de mayo, contabilizandose 17700
nidos. Debido a que el espacio disponible en la colonia fue limitado y
no pudieron criar todas las parejas sincronicamente, se sucedieron tres
oleadas consecutivas de reproductores (cohortes: c; figura 3.2A): de la
9% (cuarta semana de febrero) hasta la 11* semana (cl), de la 13* a la 15*
semana (c2) y desde la 17* a la 19* semana (c3). En nimero de flamencos
en MG incrementd a lo largo del periodo de reproduccion conforme se
progujeron los nacimientos de pollos en FP, mientras los efectivos censados
en VP permanecieron relativamente estables. No obstante, cuando las MG
se secaron el nimero de flamencos en VP incremento, coincidiendo con el
con los conteos mas altos de pollos en FP (figura 3.2B).
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Figura 3.1. Situacion del area de estudio en la laguna de Fuente de Piedra y
las dos areas principales de alimentacion en el Parque Nacional de Doiiana
durante la cria de los pollos de flamenco.
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Figura 3.2. (A) Variacién semanal (Ia semana 1 es la primera de enero)
del numero de flamencos adultos (dispersos en la laguna y ocupando la
colonia) y de pollos en la laguna de Fuente de Piedra en 2001. Tres oleadas
de reproductores (c) se incorporaron a la colonia. Los avistamientos
diarios de adultos marcados se realizaron en dos periodos (pl y p2). El
area azul indica el nivel de agua de la laguna. (B) Variacion mensual de
flamencos en las marismas del Guadalquivir (MG) y Veta la Palma (VP) en
2001. También se indica en azul la profundidad de las MG.
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Observaciones de adultos reproductores y pollos

Desde 1977 en Camarga (Francia) y 1986 en FP, aproximadamente
el 10% de los pollos de flamenco han sido marcados anualmente con
anillas plasticas que portan coédigos individuales (Johnson y Cézilly
2007) que posibilitan conocer su edad (Ea). El comportamiento de los
adultos marcados durante la reproduccion se registro en FP empleando un
telescopio desde un punto de observacion situado a 250 m de la colonia. El
sexo de los adultos fue establecido en funcion de las diferencias de tamaiio
y comportamiento entre sexos. Este método de sexado resulté muy preciso,
determinandose que el 96% de los sexos asignados mediante técnicas
moleculares fueron clasificados correctamente empleando caracteristicas
fenotipicas y de comportamiento (Anexo I). Para determinar si la Ea vario
con la fecha de incorporacion a la cria de los pollos, se aplicé un modelo
lineal que incluy¢ la interaccion entre la cohorte y el sexo (c*s).

Cuando se observo a un adulto atendiendo a un pollo, se determino la
edad de éste tltimo en funcion del tamaio relativo respecto su progenitor y
del desarrollo del plumaje. Los adultos que fueron observados incubando,
pero para los que se desconocia la fecha de la puesta, se asumi6 que se
encontraban en mitad del periodo de incubacion (el periodo de incubacion
dura 28 dias, Johnson y Cézilly 2007). Con esta informacion se estimé
para cada adulto la fecha aproximada de puesta y eclosion. Las fechas
de puesta se agruparon en tres cohortes (c, ver arriba). La edad de los
pollos se agruparon en cuatro categorias (ep4), establecidas en funcion
de su capacidad para alimentarse y volar (Allen 1956, Zweers et al.1995):
pollos que (1) son alimentados por sus padres y no vuelan (1*-6* semana
de edad), (2) pollos que pueden alimentarse por si mismos pero no vuelan
(7*-12* semana), (3) pollos volantones que se alimentan por si mismos
(13?-16" semana) y (4) pollos capaces de volar que se alimentan por si
mismos (>16 semana).
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Observaciones de adultos marcados en la colonia

Tras la eclosion de los huevos se efectuaron observaciones de adultos
marcados en la desembocadura de un arroyo donde se congregan los
flamencos durante el dia (figura 3.1). Las observaciones se realizaron
durante dos periodos: pl, del 30 de mayo al 25 de junio (25 dias), y
p2, del 25 de julio al 19 de agosto (26 dias), de 8:00 h a 12:00 h y de
18:00 h a 21:00 h (GMT +2 h). Se eligieron estos dos periodos diarios
de observacion para evitar las horas mas calurosas en que los individuos
se dedican a dormitar lejos de la orilla (Rendoén-Martos 1996). El tiempo
medio de observacion de 4,3 = (d.t.) 1,8 h/dia, si bien el esfuerzo de
observacion (E) vari6 considerablemente a lo largo del periodo de estudio
(rango: 2 — 8 h). Se identificaron 1938 individuos marcados, de los que
se seleccionaron 367 (188 machos y 179 hembras) por ser observados
incubando o atendiendo al pollo.

Probabilidades de desercion y movimientos

El andlisis de las probabilidades de desercion de la cria de los pollos
y de los movimientos entre FP y las AA se consider6 como un caso de
migracion temporal, para lo cual se aplico un modelo multiestado de
captura-recaptura con estados no-observables (Fujiwara y Caswell 2002,
Schaub et al. 2004). Los modelos multiestado de captura-recaptura
incluyen tres tipos de parametros: la probabilidad de recaptura (P), la
tasa de supervivencia (S)) y la probabilidad condicional de transicion (y,)
(Nichols et al. 1994). Cuando los procesos de emigracion superan a la
mortandad, S puede interpretarse como la probabilidad de abandonar el
area de estudio (Pradel etal. 1997). En el caso del flamenco comun, estudios
previos han evidenciado que la probabilidad de supervivencia es mayor de
0,9 (Cézilly et al. 1996, Tavecchia et al. 2001), y en el presente estudio el
97% de los individuos observados fueron reavistados en afios sucesivos.
Por lo tanto, S, se ha considerado como la probabilidad de que un adulto
permaneciera en la colonia antes de que el pollo se independizara, lo que
es complementario a la probabilidad de desercion de la cria del pollo.
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A partir de matrices de transicion se estimaron las probabilidades de
que los adulto se desplazaran desde FP a las AA (y,""~**), asi como de
que retornaran a la colonia tras alimentarse (y,**~") (ver Anexo Il para la
descripcion de los modelos). En el caso de una cadena de Markov de tiempo
discreto espaciada regularmente, el tiempo medio de residencia t, es el
tiempo que un individuos permanece en un estado i antes de abandonarlo
(Guttorp 1995). Como el tiempo medio de residencia en el estado i esta
distribuido geométricamente con el parametro -y~ (probabilidad de
abandonar el estado de partida), fue posible transformar las probabilidades
de transicion en tiempos medios de residencia en la colonia como 1/
(1-y"*~**) y en las areas de alimentacion como 1/(1-y*4—4%).

Para estimar los pardmetros del modelo, la probabilidad de recaptura
de los individuos ausentes de la colonia (P A*) se consideré 0 y las
probabilidades de supervivencia se restringieron para tener el mismo
valor en FP y las AA (S). Por lo tanto, el modelo de partida consider6 el
efecto aditivo de las variables sexo, periodo y esfuerzo de muestreo para la

probabilidad de recaptura (P y el efecto de la interaccion del sexo

exoptE)
sexo+p+E

del adulto con la edad de los pollos, la edad de los adultos, la cohorte y el
periodo de estudio sobre la probabilidad de residencia (Smo*[ep 4+Ea+c+p]) y las

probabilidades de movimiento entre la colonia y las areas de alimentacion

(\ll AA—FP y \Il FP—AA
sexo*[ep3+Eatctp] sexo*[ep3+Eatctp

caso los pollos con edades >16 semanas (ep3). Debido a que los pollos
mayores de 16 semanas pueden dejar de ser alimentados por sus padres

), excluyendo en este Gltimo

(Rendon-Martos et al. 2000), su efecto no se analizé en el caso de los
movimientos. Los modelos de captura-recaptura se realizaron empleando
el programa MARK (White y Burnham 1999). Los I.C. 95% para variables
continuas se estimaron mediante “delta method” (ver Anexo III para un
ejemplo con los valores de S).

No existe un test especifico para comprobar la bondad de ajuste
(goodness-of-fit: GOF) de un modelo multiestado con estados no-
observables, por lo que los datos se ajustaron a un modelo de Cormack—
Jolly—SeberS, P, (Lebretonetal.1992).Laseleccion del modelo mas

t¥sexo = t*sexo
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parsimonioso se realizo atendiendo al indice de informacion de Akaike
corregido para muestras pequefias (AICc). Cuando las diferencias de los
valores de AICc entre varios modelos fueron inferiores a 2, se selecciond
el modelo con menor nimero de pardmetros. Los modelos generados en
este estudio se presentan en el Anexo IV.

Comportamiento alimentario

El tamafio del abdomen del flamenco se estim6 mediante un indice
semicuantitativo del perfil abdominal (IPA) que puede emplearse como
un indicador del tiempo que los individuos dedican a la alimentacion
(Rendodn et al. 2009). En el flamenco comun se aprecia una considerable
variacion del tamafo del abdomen relacionado con el tiempo que dedican
a beber y comer, y que es independiente de la acumulacion de grasa. Los
valores de IPA se han estimado segln seis categorias (figura 5 en Rendon
et al. 2009). Se registraron los valores de IPA de 286 individuos marcados
(654 observaciones) tanto en la colonia como en las areas de alimentacion
de VP durante el mismo periodo en que se realizé el seguimiento continuo
en FP. Se aplicaron modelos logisticos ordinales mixtos para explicar las
variaciones de IPA, considerando la interaccion del sexo de los adultos con
la edad de los pollos (ep3), la edad de los adultos, el periodo de observacion
y lalocalidad de observacion (1) como factores fijos (sexo*[ep3+Ea+p+l]),
y laidentidad de los flamencos y los observadores como factores aleatorios.
Los modelos ordinales se realizaron con el modulo ordinal2 del programa
R (Christensen 2010). Los modelos analizados se presentan en Anexo V.

Firma isotopica de las secreciones

Las secreciones con las que los adultos alimentan a los pollos se
extrajeron de los buches de los pollos en los anillamientos efectuados en
FP en 2006 (n=100) y 2007 (n=118). Los buches de los pollos fueron
masajeados para inducir a la regurgitacion de su contenido (i.e. las
secreciones aportadas por sus padres). Las muestras de las secreciones se
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mantuvieron en viales a 4 °C hasta su analisis. Los pollos fueron sexados
mediante técnicas moleculares, para lo que se les extrajo sangre (1 mL)
de la vena tarsal que se preservd en etanol al 70%. Para establecer el
sexo de los adultos que proporcionaron las cebas, se extrajeron células
de las secreciones almacenadas en el buche de los pollos y se sexaron
mediante técnicas moleculares. Estas células pudieron proceder tanto de
los adultos que produjeron las secreciones como del buche del pollo, por
lo que el origen de la ceba se establecid cuando el sexo del pollo difirio
del de las células de la ceba. Segln este criterio, se identificaron las cebas
procedentes de 37 (25 y 12) hembras y 29 (6 y 23) machos (en 2006 y
2007, respectivamente).

El analisis de isétopos estables de las secreciones se efectué en
Iso-Analytical Ltd. Laboratory (Sercon Ltd., Crewe, UK), mediante
espectrometria de masas para obtener las proporciones isotopicas de
carbono (*C/?C) y nitrogeno ('*N/!*N) respecto a un material de referencia,
y fueron expresadas como oX(%o)=(R_ . /R . . 1-1)*1000, donde X es
el is6topo pesado y R es la proporcion isotopica (*C/'2C, N/'N) en la
muestra y el material de referencia.

Las variaciones de los valores de 0"°C y J'°N se relacionaron con el
sexo de los padres y la longitud del tarso del pollo, como un indicador de
su edad, empleando un modelo lineal mixto en el que el afio de muestreo
se incluy6 como un factor aleatorio.

Resultados
Relacion entre la edad de los padres y la fecha de puesta

No hubo un efecto significativo de la interaccion del sexo de los
adultos y la cohorte sobre la edad de los reproductores (£, , .= 0,219;
P=0,803). El sexo tampoco se relacion6 con la edad medla de los
reproductores (F, ,,,=0,001; P=0,972) una vez controlado el efecto de la
cohorte (£, , 37’,9; P<0,001) (figura 3.3). Los adultos que acometieron

la reproduccion mas tempranamente (cl) fueron mas viejos (14 * [e.s.]
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0,54 anos, n=45) que aquellos que la iniciaron mas tarde (c2: 12,2 = 0,23
afios, n =242 y c¢3: 11,3 + 0,29 afos, n = 149; prueba de Tukey-Kramer:
P<0,05) pero no hubo diferencia en la edad de los padres entre c2 y ¢3
(P>0,05).
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Figura 3.3. Edad media (xI.C. 95%) de los flamencos de cada una de las
cohortes que accedieron a la colonia de reproduccién en la laguna de Fuente
de Piedra en 2001. Los ntiimeros indican los tamafios de muestra. La edad de
los individuos de la cohorte 1 fue mayor que la de las cohortes c2 y ¢3 (prueba
de Tukey-Kramer: P<0,05), mientras que las edades de los reproductores no
difirio6 significativamente entre las cohortes c2 y ¢3 (P>0,05).
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Tabla 3.1. Modelos de la probabilidad de de recaptura de flamencos marcados
en FP. Se muestran los valores de AICc, AAICc, el nimero de parametros (k)
y las desviaciones de los modelos. El modelo mas parsimoniso se destaca en
negrilla.

Modelos AlCc AAICc k Desviacion
MO1: sexotp+E 6371,2 2,3 52 6262,6
MO02: sexo+p 6403,6 34,7 51 6273,5
MO03: sexotE 6371,0 2,1 51 6264,6
MO04: p+E 6369,4 0,5 51 6263,0
MO5: sexo 6374,5 5,6 50 6270,2
MO06: p 6375,6 6,7 50 6271,4
M07: E 6368,9 0,0 50 6264,6
MOS: 6373,5 4,6 49 6271,4

Sexo: sexo de los padres
p: periodo de observacion (pl y p2)
E: esfuerzo de observacion
..constante
+: efecto aditivo.

Probabilidad de recaptura (Pf?)

1,0
0,9 A
0,8 A
0,7
0,6
0,5 A
0,4 1
0,3 T
0,2
0,1 1

0,0

2

4

5

Esfuerzo de muestreo (horas)

Figura 3.4. Variacién de la probabilidad de recaptura (£I.C. 95%) de
flamencos adultos en FP durante la cria de los pollos, en funcion del esfuerzo
de muestreo (P, ") segiin el modelo M44.
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Modelos de captura-recaptura multiestado
Prueba de bondad de ajuste

El componente 3.SR no fue significativo para machos (x,,,=19,7;
P=0,902) ni para hembras (x,,=7,5; P=1). El componente 2.CT no fue
significativo para los machos (y,,.=22,0; P=0,999) pero si para las hembras
(X5=72,0; P=0,014), indicando que las observaciones de hembras en FP
fueron mas probables cuando éstas estuvieron presentes el dias anterior
(habituacion a la trampa: Z=-1,98; P=0,048). El factor de varianza indica
una leve infra-dispersion (¢=0,087) por lo que se empled un valor ¢=1

(Burnham y Anderson 2002).

Probabilidad de recaptura

El mejor modelo para explicar la probabilidad de recaptura incluy¢ el
esfuerzo de muestreo (tabla 3.1: M07; figura 3.4). Un modelo que también
incluia el efecto aditivo del periodo de observacion (tabla 3.1: M04)
tuvo un valor de AIC ligeramente superior (AAICc=0,5); no obstante
el intervalo de confianza del 95% del parametro de p incluyod el valor
0 (B,=-1,272; [e.s. 1,142; L.C. 95% -3,511 — 0,966]). El modelo M07
indica que la probabilidad de recaptura increment6 con la duracion de
observaciones (8,=0,444; [0,151; 0,148 —0,741]).

Atencion al pollo

El modelo con el menor valor de AICc incluy6 el efecto aditivo de
la edad de los pollos y los adultos sobre la probabilidad de atencion al
pollo (tabla 3.2: M17). Los valores de AICc de los modelos M13 y M16
fueron mayores (AAICc=1,8). Los 1.C. 95% de los coeficientes de la
interaccion entre el sexo de los progenitores y la edad de pollos y adultos
en el modelo M13 incluyeron el valor 0 (-0,838 — 0,086 y -0,088 — 2,486,
respectivamente), asi como el coeficiente del periodo de observacion en el
modelo M16 (-0, 531 — 0,321). Por lo tanto se seleccioné el modelo M17.
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La probabilidad de atencion al pollo fue muy alta para los pollos de <16
semanas (1-6 semanas: 0,993 [1.C. 95% 0,990 - 0,995]; 7-12 semanas:
0,981 10,972 - 0,987]; 13-16 semanas: 0,982 [0,966 — 0,991]) y disminuy6
en pollos de >16 semanas (0,794 [0,643 — 0,892]; figura 3.5A). Ademas,
los padres de mayor edad fueron menos propensos a abandonar la cria de
los pollos (figura 5b; B =0,197 [e.s. 0,101]).

Movimientos entre la colonia y las areas de alimentacion

El modelo que mejor explicd la probabilidad de los movimientos de
FP hacia las AA (tabla 3.3: M27) incluyo la interaccion del sexo de los
adultos con el periodo de observacion y el efecto aditivo de la edad de
los padres. El valor de AICc del modelo M25, que considera ademas la
interaccion del sexo y la edad parental, difirio en 1,5 respecto al modelo
M27, pero el coeficiente de dicha interaccion presentd un 1.C. 95% que
engloba el valor 0 (8 .. =0,215 [e.s. 0,278; 1.C. 95% -0,760 — 0,331]).
Debido a que los resultados de modelo M27 indican que las probabilidades
de transiciéon de machos y hembras fueron similares en el periodo pl
(0,958; [0,927 — 0,977] y 0,955 [0,923 — 0,974], respectivamente), se
comprobd si eliminando la interaccion sexo*p en pl el modelo disminuia
significativamente los valores de AIC. El nuevo modelo (M33) mostrd un
mejor ajuste a los datos (AAICc=2.1). La probabilidad de movimientos
de FP a las AA en pl fue 0,956 (0,934 — 0,971), lo que supone un tiempo
medio de permanencia en la colonia de 1,05 (1,03 — 1,07) dias (figura
3.6A). Durante p2, la probabilidad de que los adultos se desplazaran
de FP a las AA disminuy6 (figura 3.6A), siendo menor en las hembras
(0,675 [0,569 — 0,765]) que en los macho (0,885 [0,814 — 0,948]). Estas
probabilidades corresponden a tiempos medios de permanencia en la
colonia de 1,48 (1,31 — 1,76) dias para las hembras y 1,13 (1,05 — 1,23)
dias para los machos (figura 3.6A). Independientemente del periodo de
observacion, los adultos de méas mayor edad permanecieron menos tiempo
en FP durante la cria de los pollos (8,,=0,322 [e.s. 0,134]) (figura 3.6B).

La probabilidad de que los adultos permanecieran en las areas de
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alimentacion se relacion6 con un modelo que sélo incluy6 el sexo como
factor explicativo (tabla 3.3: M44). Otro modelo que incluy6 ademas
el efecto aditivo del periodo de observacion (M43) tuvo una AAICc<2
respecto al modelo M44, aunque el coeficiente no fue significativo
(I.C. 95% -0,139 — 0,331). La probabilidad diaria de que los adultos
abandonaran las AA hacia FP fue mayor en hembras (0,134 [I.C. 95%
0,168 — 0,106]) que en machos (0,109 [0,085 — 0,137]), lo que supuso
periodos medios de 7,46 (9,43 — 5,95) dias y 9,17 (11,76 — 7,30) dias
de permanencia continua en las dreas de alimentacion, respectivamente
(figura 3.6C).

Tabla 3.2. Modelos de la probabilidad de atencion al pollo en la colonia de
FP. Se muestran los valores de AICc, AAICc, el nimero de parametros (k)
y las desviaciones de los modelos. El modelo mas parsimoniso se destaca en

negrilla.
Modelos AlCc AAICc k Desviacion

MO09: sexo*(ep4+Eatct+p) 6368.,9 10,5 50 6264,6
M10: sexo*(Eatctp)tepd 6363,6 5,2 47 6265,8
MI11: sexo*(Eatc+p) 6370,5 12,1 44 6279,1
M12: sexo*(Ea+p)+epd+c 6363.,4 5,0 45 6269,9
M13: sexo*(Eatp)t+ep4 6360,2 1,8 43 6271,0
M14: sexo*(p)t+ep4+Ea 6360,7 2,3 42 6273,7
M15: sexotep4+Eatp 6362,1 3,8 41 6277,3
M16: ep4+Eatp 6360,2 1,8 40 62774
M17: ep4+Ea 6358,4 0,0 39 6277,8

MI18 ep4 63614 3,0 38 6282,9

M19 Ea 63759 17,5 36 6301,7
M20: . 6378,7 20,3 35 6306,6

Sexo: sexo de los padres; ac4: edad de los pollos (1-6 semanas, 7-12 semanas, 13-16 semanas,
and >16 semanas); Ea: edad de los adultos (afios); c: cohortes de reproductores (c1, ¢2 y ¢3); p:
periodo de observacion (pl y p2); .:constante; +: efecto aditivo.
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Figura 3.5. Efectos de la edad de los pollos (A) y los adultos (B) sobre la
probabilidad diaria (£1.C. 95%) de que los pollos fueran atendido por sus
padres (S) segiun el modelo M17 (tabla 3.2). En el caso de la edad de los
padres (B) se representan los valores predichos para pollos con edades de
7-12 y >16 semanas.

80



Movimientos de aprovisionamiento Capitulo 3

Tabla 3.3. Modelos de la probabilidad de movimientos entre FP y las AA
(y FPAA y y AA=FP)  Se muestran los valores de AICc¢, AAICc, el niimero de
parametros (k) y la desviaciones de los modelos. Las variables que comienzan
con una letra mayuscula son continuas. El modelo mas parsimoniso se
destaca en negrilla. Abreviaturas como en la tabla 2.

Transiciones Modelos AlCc AAICc k Desviacion

 FPoAA M21: sexo*(ep3+Eatctp) 6358,4 9.9 39 6277,8
M22: sexo*(Eatctp)tep3 6356,1 7,6 37 6279,8
M23: sexo*(Eatctp) 6355,3 6,8 35 6283,2
M24: sexo*(Eatp)+c 6354,9 6,4 33 6287,0
M25: sexo*(Eatp) 6352,0 3,6 31 6288.,4
M26: sexo*(Ea)+p 6357,2 8,7 30 62957
M27: sexo*(p)tEa 6350,5 2,1 30 6289,0
M28: sexo*(p) 6354,3 5,8 29 6294.,9
M29: sexotp 6359,5 11,0 28 6302,1
M30: sexo 6418,1 69,6 27 6362,9
M31: p 6368,6 20,1 27 63134
M32: . 6431,8 83,3 26 6378,6

M33: [pl(.), p2(sexo)|[+Ea  6348,5 0,0 29 6289,0

AA=FP M34: sexo*(ep3+Eatctp) 6348,5 15,0 29 6289,0
M35: sexo*(ep3+Eatp)+c 6344.,9 11,5 27 6289,7
M36: sexo*(ep3+Eatp) 6342,7 9,2 25 6291,6
M37: sexo*(Eatp)+ep3 6339,3 5,8 23 6292,3
M38: sexo*(Eatp) 6340,3 6,8 21 6297,5
M39: sexo*(Ea)+p 6338,4 4,9 20 6297,7
M40: sexo*(p)+Ea 6338,4 49 20 6297,7
M41: sexo*(Ea) 6337,0 3,5 19 6298.4
M42: sexo*(p) 6336,8 33 19 6298,2
M43:  sexotp 63349 1,4 18 6298.3
M44: sexo 6333,5 0,0 17 6299,0
M45: p 6339,8 6,3 17 6305,3
M4é6: . 6338,1 4,6 16 6305,6

El modelo mas parsimoniosos para y se determind partiendo del modelo:

Sep4+Ea PEFP \VsFel;;(I:;ngEuup) Wsti:i;smamm

Primero se establecio el mejor modelo para la transicion FP—AA y, una vez establecido, se determiné el
mejor modelo para la transicion AA—FP.
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Figura 3.6. Probabilidades medias diarias (I.C. 95%) de los movimientos de
los padres (y) desde FP hacia las AA, y viceversa, predichas por el modelo M44
(tabla 3.3). El eje de ordenadas derecho indica el tiempo medio de residencia
en FPy las AA. (A) Efectos del periodo de observacion y el sexo (¢, machos; 0,
hembras) de los padres sobre las probabilidades de desplazamientos desde FP
hacia las AA. (B) Efectos de la edad de los padres sobre las probabilidades de
desplazamientos desde FP hacia las AA. (C) Efecto del sexo de los padres sobre
la probabilidad de desplazamiento desde las AA hacia FP.
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Comportamiento alimentario

Cuatro modelos que relacionan los valores de IPA en FP y las AA
presentaron valores de AAICc<2 (Anexo V: Mvii, Mx, Mxii y Mxii), todos
submodelos de Mvii (sexo*[Ea+I]+p). En este modelo, la interaccion
entre sexo y edad no fue significativa (z=1,577; P=0,115), asi como el
efecto aditivo de la edad (z=-0,310; P=0,757) y el periodo de observacion
(z=1,033, P=0,302), por lo que se seleccion6 el modelo Mviii, que incluyo
la interaccion del sexo con la localidad (ﬁsexo[macho]*l[FP]ZI,032 [e.s. 0,432];
P=0,017). Los machos que se encontraban en FP presentaron valores de
IPA mayores (IPA 2: 67%) que las hembras (IPA 3: 54%), lo que sugiere
que estas Ultimas destinaron mas tiempo a la alimentacion mientras
permanecen en la colonia. No hubo diferencias de IPA entre sexos cuando
los adultos fueron observados en las areas de alimentacion, exhibiendo
perfiles abdominales mas dilatados que cuando se observaron en la
colonia (IPA 4: 63% y 64%, para machos y hembras, respectivamente),
probablemente debido a que ambos progenitores destinaron mas tiempo a
alimentarse que cuando estaban en la colonia.

Isotopos estables de las secreciones

No hubo un efecto significativo sobre los valores de 6"°C de la
interaccion entre el sexo parental y la longitud del tarso del pollo (<
5&0621,11; P=0,297), la longitud del tarso (F1,58,32=O,686; P=0,411) ni el
sexo parental (£, ;,,=0,06; P=0,804). Tampoco hubo efectos significativos
de la interaccion del sexo parental con longitud del tarso (£, ,;=0,75;
P=0,391), ni de la longitud del tarso (¥ ) —0,04; P=0,844) sobre O"N,
pero las secreciones proporcionadas por los macho presentaron valores
mayores de 0"°N (15,11+ e.s. 0,54%0) que las secretadas por las hembras
(13,2240,50%0; F, ,7=5,11; P=0,028).
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Figura 3.7. Probabilidades de las categorias de perfil abdominal de los padres
(IPA) en funcion del sexo (machos: barras negras; hembras: barras blancas)
y la localidad de observacion (A: FP, B: VP), segiin el modelo de regresion
logistica ordinal: sexo*l.

84



Movimientos de aprovisionamiento Capitulo 3

Discusion

Los resultados de este estudio muestran que factores tanto intrinsecos
(sexo y edad de los padres) como extrinsecos (fecha de observacion y
edad de los pollos) condicionaron el aprovisionamiento de alimento a
los pollos por parte de los progenitores. A diferencia de otras colonias
de reproduccion en Europa, la colonia de Fuente de Piedra se localiza
en un humedal temporal que suele desecarse en verano, por lo que los
reproductores deben desplazarse a otros humedales distantes para
alimentarse. Estas condiciones deben ser similares a las que afrontan los
flamencos en otros humedales naturales, por lo que este estudio puede
ser representativo de las condiciones ambientales que han perfilado la
estrategia aprovisionamiento en esta especie.

Atencion de los pollos por sus padres

Tanto la incubacion como la cria de los pollos suponen un elevado
gasto de energia para los padres (Monaghan y Nager 1997). En el
flamenco comn, el principal condicionante del éxito de la reproduccion
es el abandono de la incubacion (Rendon- Martos 1996). En este sentido,
Schmaltz et al. (2011) han mostrado que la incubacion actia a modo
de “cuello de botella” de forma que los padres de peor calidad (i.e.
individuos jovenes) desisten tempranamente de la reproduccion, mientras
que los adultos que culminan con éxito la incubacién son capaces de
asumir la cria del pollo. En el presente estudio se ha comprobado que la
probabilidad de atencion al pollo fue muy alta (>0,98), lo que sugiere que
tras la eclosion del huevo la mayor parte de los padres pudieron afrontar
los costes derivados de la cria de los pollos.

A pesar de haberse evidenciado un efecto significativo de la edad de los
padres sobre la probabilidad de desercion de la cria de los pollos, dicho
efecto fue minimo mientras los pollos dependieron de sus padres para
alimentarse (<16 semanas) e incrementd cuando éstos fueron capaces
de volar. Este resultado indica que la prolongacion del cuidado parental
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dependio de la edad de los padres y que los adultos de mayor edad fueron
mas capaces de afrontar dicho esfuerzo. Patrones similares de prolongacion
del cuidado parental por parte de adultos de mayor edad también han sido
establecidos en gaviotas (Pugesek 1990). La prolongaciéon del cuidado
parental puede tener consecuencias sobre la condicion corporal del pollo,
condicionando tanto su supervivencia (Nur 1984, Tinbergen y Boerlijst
1990) como su capacidad de dispersion (Barbraud et al. 2003). En este
sentido, se ha observado en Fuente de Piedra que cuando la edad de
los reproductores se encuentra estructurada temporalmente (los padres
de mayor edad se incorporan a la colonia antes que los mas jovenes)
la supervivencia de los pollos volantones es menor cuando la fecha de
nacimiento es mas tardia, lo que puede deberse, al menos en parte, a la
desercion de los padres mas jovenes (M.A. Rendon, A. Garrido, J.A. Amat
y M. Rendon-Martos, datos inéditos).

No se han detectado diferencias estacionales en la probabilidad de
abandono de los padres ni en la frecuencia de aprovisionamiento de los
pollos una vez que los restantes factores explicativos considerados se
mantuvieron estadisticamente constantes. Estas diferencias podrian haber
sido consecuencia de variaciones estacionales de recursos (p. €j. alimento)
y/o a diferencias de calidad (edad o experiencia) de los reproductores.

El sexo de los adultos no condicion6 la probabilidad de desercion de la
cria del pollo. Desde un punto de vista evolutivo, los principales factores
que afectan al conflicto sexual en relacion al cuidado parental son la
precocidad de los pollo y las oportunidades de los adultos para emparejarse
mas de una vez en la misma estacion reproductiva (Olson et al. 2008). A
pesar de que los flamencos pueden cambiar de pareja en un mismo episodio
de reproduccion (Cézilly y Johnson 1995), los individuos que abandonan
la reproduccion durante la cria del pollo deben tener pocas oportunidades
de emparejarse nuevamente en un mismo ano. Los flamencos forman
parejas con edades similares (Cézilly et al. 1997), lo que puede limitar las
posibilidades de abandono del pollo por uno de los integrantes de la pareja.
Es poco probable que uno de los padres incremente su éxito reproductivo
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reduciendo el esfuerzo parental para inducir al otro a que compense su
ausencia, dado que el valor reproductivo de ambos padres debe ser similar
(Part et al. 1992). Por lo tanto, cabe esperar que el abandono de la cria del
pollo por uno de los padres determine la desercion del otro y que ambos
miembros de la pareja desarrollen un nivel de inversion parental simila.

Desplazamientos para el aprovisionamiento de los pollos
Permanencia en las areas de alimentacion

Por lo general, en especies dimorficas el miembro de la pareja de menor
tamafio suele alimentarse en zonas mas distantes y tiene menor eficiencia
de forrajeo que el de mayor tamafio durante la cria de los pollos. Como
consecuencia, el padre de menor tamaiio tiende a desarrollar un menor nivel
de esfuerzo parental (para una revision ver Wearmouth y Sims 2008). A
diferencia de este patron, la hembras de flamencos permanecieron periodos
de tiempo mas cortos en las areas de alimentacion que losmachos (7,5 vs. 9,2
dias). Este comportamiento pudo determinar que las hembras alimentaran
mas frecuentemente a los pollos. Segun predice la teoria de forrajeo desde
un lugar central distante, el tiempo que un individuo permanece en una
zona de alimentacion incrementa con la distancia que separa a ésta de un
lugar central de retorno o si la tasa de obtencion de energia (alimento)
disminuye (Orians y Pearson 1979). En este sentido, cabria esperar que
las hembras se alimentaran en humedales mas proximos a la colonia o mas
eficientemente que los machos. El seguimiento por satélite de flamencos
reproductores no ha mostrado diferencias entre sexos respecto a las
zonas de alimentacion utilizadas durante la cria de los pollos (Amat et
al. 2005). Los valores isotopicos de *C de las secreciones de los adultos
tampoco indicaron diferencias entre sexos en los habitats de alimentacion.
No obstante, los valores mas elevados de "N en las secreciones de los
machos sugieren éstos se alimentan sobre presas de mayor nivel tréfico
que las hembras (p. ej. Bearhop et al. 2006). Los valores de 6'°N también
pudieron indicar que las hembras se encontraban en condiciones de estrés
nutricional moderado. Cuando existen restricciones leves de alimento la
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eficiencia del uso del nitrogeno aumenta, lo que puede causar un menor
fraccionamiento del nitrogeno que disminuye los valores de 6'°N (Sears
et al. 2009).

La disponibilidad de recursos en las dreas de alimentacion puede afectar
a los patrones de movimientos de aprovisionamiento y consecuentemente
a la cantidad de alimento que se destina a los pollos (Granadeiro et al.
1998, Weimerskirch et al. 2001). En el sur de Espana la disponibilidad de
alimento para los flamencos disminuye drasticamente en los humedales
temporales durante el verano debido principalmente a la desecacion de
las marismas del Guadalquivir, por lo que deben obtener alimento en
humedales permanentes. No obstante, no se ha determinado una relacion
entre la permanencia continua en las areas de alimentacion y el periodo
de observacion, lo que sugiere que la eficiencia en la alimentacion no se
vio afacetada por la disponibilidad de humedales temporales en el periodo
que abarco este estudio.

Permanencia en la colonia

A diferencia de los patrones observados en las areas de alimentacion,
los periodos continuos que los adultos permanecieron en la colonia
incrementaron al avanzar el periodo de cria de los pollos. No obstante,
este patron difiri6 entre sexos. Durante el periodo pl ambos miembros de
la pareja permanecieron un dia en la colonia, mientras que en el periodo
p2 las hembras permanecieron periodos mas largos (1,5 dias) que los
machos (1,1 dias). Dado que las hembras permanecieron en las areas
de alimentacion periodos més cortos que los machos, se alimentaron
probablemente de presas de peor calidad y proporcionan a sus pollos
cantidades de ceba similares (capitulo 5, véase también Cézilly et al.
1994) el esfuerzo parental dedicado por las hembras pudo afectar mas a su
condicion corporal que a la de los machos, incrementando esta diferencia
con el avance del periodo de cria debido al esfuerzo acumulado. La peor
condicién corporal de las hembras pudo determinar que éstas dedicaran
mas tiempo que los machos a alimentarse en la colonia al avanzar el
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periodo de cria.

La permanencia en la colonia también vari6 con la edad de los padres.
Los individuos de mayor edad permanecieron en la laguna periodos mas
cortos que los jovenes. Esto pudo deberse a que los individuos de mayor
edad dedicaron menos tiempo a reponer su condicidén corporal antes de
realizar otro desplazamiento a las areas de alimentacion. Los individuos
jovenes podrian invertir menos que los mas viejos en la cria del pollo
si dicho esfuerzo disminuye su supervivencia, debido a su mayor valor
reproductivo residual. Esto podria determinar que los padres mas jovenes
destinaran mas tiempo a reponer su condicion corporal en la colonia. No
obstante, se ha comprobado que las hembras jovenes (<7 afios) que cria por
primera vez tienen menores tasas de supervivencia que aquellas que cria
mas tarde (Tavecchia et al. 2001), aunque este patron no se ha encontrado
en los machos. Por otra parte, como los individuos méas viejos pueden
ser mas eficientes en la adquisicion de alimento (Bildstein et al. 1991), la
permanencia en la colonia podria disminuir con la edad al necesitar menos
tiempo para restituir su condicion corporal antes de regresar a las areas de
alimentacion.

cHay regulacion en el aprovisionamiento de los pollos?

La edad de los pollos no afectd a los patrones de movimientos de los
adulos entre la colonia y las areas de alimentacion durante el periodo
de estudio. Esto podria indicar que los padres no variaron el esfuerzo
parental en funcion de las necesidades de los pollos. Sin embrago, el
esfuerzo parental comprende otros aspectos ademas de la frecuencia de
las visitas a la colonia, como las cantidad/calidad de alimento que los
padres proporcionan a los pollos en cada visita. Se ha determinado que los
machos varian el tiempo de aprovisionamiento en funcion de la edad de
los pollos (Cézilly et al. 1994). Por otra parte, el nimero de cebas diarias
también varia con la edad de los pollos (Rendon et al. 2012). Por lo tanto,
son necesarios mas estudios para determinar si el esfuerzo parental en los
flamencos es fijo o varia de acuerdo con la edad de los pollos.
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Patrones de aprovisionamiento relacionados con el sexo

Las diferencias entre sexos en los patrones de movimientos entre la
colonia y las dreas de alimentacion sugieren que las hembras realizaron
una mayor inversion parental durante la cria de los pollos. A pesar que
las hembras son mas pequeiias que los machos y que se alimentan,
aparentemente, sobre presas de menor calidad, éstas realizan movimientos
mas frecuentes para alimentar a los pollos. La diferencia en el esfuerzo
parental entre sexos durante la cria de los pollos pudo deberse a la distinta
ubicacion del esfuerzo en diferentes fases de la reproduccion. El efecto
acumulado de dicho esfuerzo pudo afectar a la condicion corporal de los
padres si éstos invirtieron mas al inicio de la reproduccion, lo que puede
afectar posteriormente a los patrones de aprovisionamiento (Heaney y
Monaghan 1996). En el caso del flamenco, a pesar de que los machos
destinan un mayor esfuerzo en las primeras fases de la reproduccion,
es mas probable que las hembras deserten durante la incubacién y, por
lo tanto, inviertan mas que los machos en la reproduccion durante la
incubacion (Cézilly 1993).

El anélisis de isotopos estables de las secreciones de los adultos sugiere
que hay una segregacion entre sexos respecto a la seleccion de sus presas
(p. ¢j. Forero et al. 2002, Bearhop et al. 2006). Las diferencias entre sexos
en los patrones de aprovisionamiento no debieron ser debidas a exclusion
competitiva en las dreas de alimentacion, ya que segtin esta hipdtesis, cabria
esperar que las hembras permanecieran periodos mas prolongados en las
areas de alimentacion para compensar su menor eficiencia alimentaria.
Por el contrario, el tiempo de permanencia en las areas de alimentacion
pudo deberse a diferencias en la seleccion de presas relacionadas con
el sexo y al uso diferencial de los habitats de forrajeo. Diferencias en
el tamafio del pico (Cramp y Simmons 1977) pudieron determinar que
los machos filtrasen presas de mayor tamafio y que valores de ¢6"°N en
sus secreciones fueran mayoes. Por otra parte, el dimorfismo sexual
pudo condicionar la segregacion de nichos troficos por la explotacion
de distintos microhabitats, lo que reduciria la competencia entre sexos.

90



Movimientos de aprovisionamiento Capitulo 3

Mediante el uso de telemetria por satélite (J.A. Amat, datos inéditos) se
ha comprobado que las hembras se alimentan en aguas menos profundas
cerca de la orilla de los humedales, mientras que los machos explotan
recursos distribuidos més ampliamente en agua abierta. Esta segregacion
espacial debe condicionar tanto el comportamiento alimentario (p. €j.
comer pateando vs. comer caminando, Johnson y Cézilly 2007) como la
seleccion de las presas. Varo et al. (2011) determinaron que la artemia
(Artemia parthenogenetica), una presa potencial del flamenco, se
distribuye mas densamente y alcanza tamafios mayores en el fondo de la
columna de agua. Por lo tanto, si los machos explotan presas mayores pero
mas dispersas que las hembras, las cuales podrian alimentarse de especies
bentdnicas (p. ej. larvas de Chironomus) en aguas menos profundas, el
tiempo Optimo destinado a alimentarse para maximizar su ganancia de
energia podria ser mayor (Stephens y Krebs 1986).

Conclusiones

A partir del analisis de avistamientos de individuos marcados ha sido
posible establecer los patrones de movimientos de flamencos adultos
entre la colonia y las areas de alimentacion durante el periodo de cria
de los pollos. Este estudio ha puesto de manifiesto que los modelos de
captura-recaptura pueden ser utilizados para determinar las probabilidades
desercion y movimiento cuando los adultos no visitan a sus pollos
diariamente y el marcaje de los individuos con sistemas de seguimiento
mas precisos (p. ¢j. telemetria) implica un coste tanto econdmico como
logistico elevado. Los resultados de este estudio indican que las diferencias
de aprovisionamiento debidas al sexo de los padres pudieron deberse
tanto a restricciones de comportamiento especificas del género como a
restricciones energéticas. Los machos parecen ser menos eficientes que
las hembras en la obtencion de alimento fuera de la colonia, pero cuando
regresan a ésta para alimentar a los pollos las hembras necesitan mas
tiempo para recuperar su condicion corporal antes de acometer un nuevo
desplazamiento a las areas de alimentacion.
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Anexo I
Sexado fenotipico de flamencos adultos

Las técnicas moleculares son métodos fiables para la discriminacion de
de sexos en animales, si bien solo han estado disponibles en los tltimos 20
afos (Griffiths y Tiwari 1993). Los pollos de flamenco han sido sexados
mediante analisis de ADN (Bertault et al. 1999) desde 1995 en Camarga
(Francia) y desde 2002 en Fuente de Piedra. Un método alternativo al
sexado molecular empleado en especies dimorficas es la discriminacion de
sexos mediantes estudios bioméricos. Desde 1997 en Camarga y 1986 en
Fuente de Piedra se marca una parte de los pollos nacidos en sus colonias
y se toman medidas morfométricas (peso, longitud del ala, pico y tarso).
No obstante, al no haber un dimorfismo sexual marcado en los pollos
(Bertault et al. 2000) no es posible determinar su sexo mediante medidas
morfoldgicas.

En los flamencos adultos el dimorfismo sexual se hace aparente hacia
los 9-11 meses de edad (Studer-Thiersch 1986). Los machos suelen ser
un 20% mayores que las hembras (figura A1). No obstante, ambos sexos
pueden presentar tamafios similares ya que los individuos contintan
creciendo con la edad (Johnson y Cézilly 2007), por lo que no hay un
caracter que los diferencie de forma definitiva. Ademas de las diferencias
de tamafios, otras caracteristicas morfologicas pueden emplearse para
establecer el sexo de los adultos. La longitud de la tibia-tarso y tarso-
metatarso son relativamente mas cortas en relacion al tamafio del cuerpo
en el caso de las hembras (figura A1), de forma que al plegar la pata bajo
el cuerpo la articulacion de la pata raramente sobrepasa a la cola. La
morfologia de la cabeza también suele diferir entre sexos. Las hembras
presentan frentes mas redondeadas que los machos, que suelen presentar
frentes mas planas (figuras A1 y A2). Otra caracteristica diferenciadora
es la longitud del cuello, mas corto y, aparentemente, mas grueso en el
caso de las hembras. Finalmente, la coloracion de los adultos difiere entre
sexos (figura A1), aunque es mas apreciable durante el periodo de cortejo
e incubacion (J.A. Amat, datos inéditos). Las plumas del cuello y el dorso
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suelen estar mas coloreadas en las hembras que en los machos. Ademas
de la morfologia, algunos aspectos del comportamiento (p. ej. la copula,
figura A2) pueden dar informacion determinante sobre el sexo de los
individuos.

El sexado fenotipico fue empleado durante las observaciones de
individuos marcados, asignando un sexo probable a cada individuo.
Como los individuos suelen ser avistados en mas de una ocasion, puede
establecerse el sexo mas probable a partir de las observaciones registradas
desde que estos fuero anillados empleando la base de datos SIAM (Suivi
Individuel d’Animaux Marqués, C. Germain, Tour du Valat).

Para evaluar el grado de concordancia entre el sexado fenotipico y
molecular, se han analizado los datos de individuos anillados en Fuente
de Piedra entre 2005 y 2013 (n=3137) a los que se sexd mediante
técnicas moleculares. De estos individuos, 421 (13%) fueron observados
a lo largo de su area de distribucion como adultos (>3 afios) y sexados
fenotipicamente al menos una vez. Como resultado, se obtuvo que 406
individuso (96%) fueron sexados correctamente (y,=362.5, P<0,001),
siendo la precision del sexado similar para machos (97%) y hembras
(96%). Por lo tanto, el sexado fenotipico de adultos basado en diferencias
morfologicas y de comportamiento resultd altamente preciso en el caso
del flamenco, especialmente si se aplica sobre muestras suficientemente
grandes, como es el caso del presente estudio (n=367).
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Figura A.2. Hembra adulta de
flamenco comun con la espalda
sucia tras la copula.

Figura A.1. Macho
(izquierda) y hembra
(derecha) de flamenco
comun adultos antes de
iniciar una coépula.
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Anexo I1

Descripcion de los modelos de captura-recaptura multiestado

Los modelos de emigracion temporal son un tipo de modelos de
captura-recaptura multiestado que consideran que un individuo se mueve
entre un estado “observable” y otro “no-observable” (Kendall y Nichols
2002, Schaub et al. 2004), en nuestro caso la colonia (FP) y las areas
de alimentacion (AA), respectivamente. Nuestro modelo incluyé una

FP—AA es

matriz de transicion de Markov de primer orden (A1), donde v,
la probabilidad de que un individuo marcado abandone la colonia entre
el tiempo t y t+1, mientras que y " es la probabilidad de que un
individuo marcado vuelva a la colonia entre t y t+1, ambos condicionados
por que €stos sobrevivan entre t y t+1 (S) y que sean recapturados en un
estado observable en t (P), dado que han sobrevivido entre t-1 y t. Este
modelo, conocido como modelo de Arnason-Schwarz (Arnason 1972,
1973, Schwarz et al. 1993), permite que las probabilidades de recaptura
solo dependan del estado y tiempo actual. Las sumas de las probabilidades
de la matriz de transicion es 1, ya que los individuos se mueven a uno de
los dos estados, asi 1-y,""~**y 1-y **~F representan las probabilidades de
permanecer en la colonia (y,*~*") o en las 4reas de alimentacion (y A4744),

respectivamente.

Debido a que solo se efectuaron observaciones de individuos marcados
en la colonia, la probabilidad de recaptura en las areas de alimentacion
se fijo en 0 y la probabilidad de atencién al pollo (S) se considerd igual
independientemente de que los individuos estuvieran en la colonia o en
las areas de aliemntacion, con el fin de poder identificar a los pardmetros
del modelo. Teniendo en cuenta estas restricciones, la matriz de transicion
y los vectores de S y P asociados al modelo fueron:

1—y FP—AA v FP—AA S P
AA—-FP AA—FP S 0 (A1)
v Iy p t t
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la cual puede ser representada esquemadticamente en el siguiente
diagrama de movimientos de los flamencos entre la colonia y las areas de
alimentacion:

OBSERVABLE NO OBSERVABLE

\A\K'\,‘L—L

Un modelo general que contuviera la variaciones diarias de
supervivencia, recaptura y transiciones implicaria la inclusion de un
numero elevado de parametros que no seria intrinsecamente identificables
(Kendall y Nichols 2002). Por la tanto, nuestro modelo de partida considero
los efectos aditivos del sexo, p y E sobre la probabilidad de recaptura
(P Fpsewﬂ), la interaccion del sexo con ep4, Ea, ¢y p sobre la probabilidad
de residencia (Ssexo*[ep 4+Ea+c+p]) y la interaccion del sexo con ep3, Ea, c 'y
p sobre la probabilidad de movimiento entre la colonia y las areas de
AA—FP

1 1A FP—AA 1
alimentacion (y exor{ep3 Earerp) Y ViCEVETsa (Y

sex*[ep3+Ea+c+p])'
Los parametros del modelo se relacionaron con las variables explicativas

(x) mediante una funcién logit:

exp(B*x)/(1 + exp[f *x])

donde f es el coeficiente de la variable independiente. Para estos modelos
se calcularon los valores medios predichos (£I.C. 95%). Los intervalos
de confianza para las variables continuas (Ea) se calcularon mediante el
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método delta (Seber 1982, Powell 2007) empleando el modulo emdbook
(Bolker 2011) en R (R Development Core Team 2011).

Los modelos multiestado pueden converger en minimos locales de
desviacion (Lebreton y Pradel 2002) ademas de ser sensibles a los valores
iniciales a partir de los cuales se estiman los parametros. Por esta razon, se
comprobd la existencia de minimos locales en los valores de verosimilitud
de los parametros examinando su distribucion posterior mediante la
opcion “Markov Chain Monte Carlo” del programa MARK. Los valores
modales de las distribuciones posteriores se emplearon como valores de
partida para el ajuste de los modelos para asegurar la convergencia hacia
minimos globales.

Las pruebas de bondad de ajuste (goodness of fit, GOF) se aplicaron
sobre los datos del estado observable (presencia en la laguna), ya que
los individuos nunca fueron observados en las areas de alimentacion. Se
utiliz6 el programa U-Care (Choquet et al. 2005) para comprobar el ajuste
de los datos de machos y hembras a un modelo de Cormack-Jolly-Seber.
La prueba de GOF revel6 un efecto significativo de los componentes
3.SR (presencia de transeuntes, Pradel et al. 1997) y 2.CT (habituacion
a la trampa, Pradel 1993) al emplear el estadistico y* (no direccional)
y Z (direccional). Dado que los modelos multiestado con estados no
observables comprenden el efecto de la habituacion a la trampa, el
componente 2.CT no se incluy6 en el calculo del valor de inflacién de
varianza (¢=[3.SR+3.CT+2.CL]/g.L.).
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Anexo II1

Célculo del I.C. 95% para los valores de supervivencia (S) predichos
por variables cuantitativas a partir de “delta method”. La funcion de

probabilidad corresponde al modelo:

FP FP—>AA AA—FP
S P E \II [p1(.), p2(sexo)]+Ea \II sexo

ep4+Ea
library(emdbook) # Invoca la funcion para el calculo de “delta method”.
b0=1.3496279  # intercept.

b1=3.5734821 # Apl, clase 1 de edad pollo.

b2=2.5868210 # Ap2, clase 2 de edad del pollo.

b3=2.6684201  # Ap3, clase 3 de edad del pollo.

b4=0.1964887  # Aa, edad del adulto.

#Matrices covarianza.

sigma=matrix(c(

0,15055, -0,15072, -0,15547, -0,149, -0,00121,
-0,15072, 0,18053, 0,15248, 0,12858, 0,00501,
-0,15547, 0,15248, 0,20151, 0,15349, -0,00005,
-0,149, 0,12858, 0,15349, 0,26943, -0,0004,
-0,00121, 0,00501, -0,00005, -0,0004, 0,01029),5,5)

# Valores de edad del adulto.
Aa=seq(from=-2.475, t0=3.209, length=22)
Aa=c(Aa, Aa, Aa, Aa)

# Valores de la edad del pollo para cada valor de edad del adulto.
Apl=c(rep(1,22),rep(0,22), rep(0,22), rep(0,22))
Ap2=c(rep(0,22),rep(1,22), rep(0,22), rep(0,22))
Ap3=c(rep(0,22),rep(0,22), rep(1,22), rep(0,22))

# Calculo de los In odds para la probabilidad de S.
In_odds_S=b0+b1*Apl+b2*Ap2+b3*Ap3+bd*Aa

# Estima del error estandar para In odds de S.

se In_odds S=sqrt(deltavar(b0+b1*Apl+b2* Ap2+b3*Ap3+bd*Aa,
meanval=c(b0=1.3496279, b1=3.5734821, b2=2.5868210, b3=2.6684201,
b4=0.1964887), Sigma=sigma))
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# Estimacion del I1.C. 95% para In odds de S.
Icl In odds S=In odds S - 1.96*se In odds S
ucl In odds S=In odds S+ 1.96*se In odds S

# “back transform” para paramertos reales.
S=plogis(In_odds_S)
Icl_S=plogis(lcl_In_odds_S)

ucl S=plogis(ucl In odds S)

# Estimacion de erro estandar para S.
se_S=sqrt(deltavar(exp(b0+b1*Apl+b2*Ap2+b3*Ap3+bd*Aa)/(1 + exp(bO+bl1*Apl+
b2*Ap2+b3*Ap3+bd*Aa)),

meanval=c(b0=b0, b1=b1,b2=b2,b3=b3,b4=b4),Sigma=sigma))

# Almacena resultados en “dataframe”.
out=as.data.frame(cbind(Apl, Ap2, Ap3, Aa,In_odds S,se In odds S,lcl In_
odds_S,ucl In odds S,S;se S.,lcl S,ucl S))
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Anexo 1V

Resultados de los modelos de probabilidad de residencia (S) y
movimientos (y) entre la colonia (FP) y las areas de alimentacion (AA).
El modelo de partida fue:

FP FP—>AA AA—FP
sexo*[ep4+Ea+c+p] sexo+p+E sexo*[ep3+Ea+c+p] sexo*[ep3+Eatctp]

AlCc, indice de informacion de Akaike para muestras pequeiias; AAICc,
diferencia del valor de AICc de cada modelo respecto al modelo con
el valor de AICc mas pequefio, k; numero de parametros. Las variables
que comienzan con una letra mayuscula son continuas. Los modelos
seleccionados se destacan en negrilla.

Modelos para S AlCc AAICc k Desviacion
sexo*(ep4+Eatctp) 6368,89 10,51 50 6264,60
sexo*(ep4+Ea+c)+p 6366,95 8,57 49 6264,83
sexo*(ep4+Ea+tc) 6365,51 7,13 48 6265,56
sexo*(ep4+Ea+p)tc 6368,10 9,72 48 6268,15
sexo*(ep4+Eatp) 6364,90 6,52 46 6269,98
sexo*(ep4+ctp)+Ea 6370,09 11,71 49 6267,97
sexo*(ep4+ctp) 6372,48 14,10 48 6272,53
sexo*(Ea+ct+p)teps 6363,59 5,21 47 6265,81
sexo*(Ea+ctp) 6370,45 12,07 44 6279,13
sexo*(ep4+Ea)+c+p 6367,59 9,21 47 6269,80
sexo*(ep4+Ea)+c 6366,41 8,03 46 6270,79
sexo*(ep4+Ea)+p 6364,04 5,66 45 6270,57
sexo*(ep4+Ea) 6362,44 4,06 44 6271,12
sexo*(ep4-+c)+Eatp 6367,98 9,60 48 6268,03
sexo*(ep4+c)+Ea 6366,46 8,08 47 6268,68
sexo*(ep4-+c)+p 6370,44 12,06 47 6272,65
sexo*(ep4-+c) 6368,65 10,27 46 6273,02
sexo*(ep4-+p)+Eatc 6369,25 10,87 47 6271,46
sexo*(ep4+p)+Ea 6363,92 5,54 45 6270,45
sexo*(ep4+p)+c 6371,52 13,14 46 6275,90
sexo*(ep4+p) 6368,70 10,32 44 6277,39
sexo*(Ea+c)+ep4+p 6365,61 7,23 46 6269,98
sexo*(Ea+c)+ep4 6364,12 5,74 45 6270,65
sexo*(Ea+c)+p 6372,66 14,28 43 6283,50
sexo*(Ea+tc) 6377,72 19,34 42 6290,71
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Modelos para S AlCc AAICc k Desviacion
sexo*(Ea+p)+epd+c 6363,40 5,02 45 6269,93
sexo*(Ea+p)+ep4 6360,20 1,82 43 6271,03
sexo*(Eatp)+c 6369,34 10,96 42 6282,32
sexo*(Ea+p) 6375,06 16,68 40 6292,32
sexo*(c+p)+ep4+Ea 6365,25 6,87 46 6269,62
sexo*(ct+p)+epd 6367,85 9,47 45 6274,38
sexo*(ctp)+Ea 6373,84 15,46 43 6284,68
sexo*(ctp) 6377,47 19,09 42 6290,45
sexo*(ep4)+Eatctp 6367,97 9,59 46 6272,35
sexo*(ep4)+Eatc 6366,60 8,22 45 6273,13
sexo*(ep4)+Ea+p 6364,58 6,20 44 6273,26
sexo*(ep4)tctp 6370,28 11,90 45 6276,82
sexo*(ep4)+Ea 6362,72 4,34 43 6273,55
sexo*(ep4)tc 6368,54 10,16 44 6277,23
sexo*(ep4)+p 6367,16 8,78 43 6278,00
sexo*(ep4) 6365,03 6,65 42 6278,01
sexo*(Ea)+epd+ctp 6364,77 6,39 44 6273,46
sexo*(Ea)tepd-+c 6363,47 5,09 43 6274,30
sexo*(Ea)+ep4+p 6361,51 3,13 42 6274,50
sexo*(Ea)+c+p 6372,49 14,10 41 6287,61
sexo*(Ea)+tep4 6359,65 1,27 41 6274,78
sexo*(Ea)+c 6377,22 18,84 40 6294,49
sexo*(Ea)+p 6376,48 18,10 39 6295,88
sexo*(A) 6377,94 19,56 38 6299,47
sexo*(c)+epd+Eatp 6367,08 8,70 45 6273,61
sexo*(c)+ep4+Ea 6365,69 7,31 44 6274,37
sexo*(c)+tepd+p 6369,53 11,15 44 6278,21
sexo*(c)+Eatp 6375,25 16,87 42 6288,23
sexo*(c)+epd 6367,78 9,40 43 6278,61
sexo*(c)+Ea 6379,56 21,18 41 6294,68
sexo*(¢c)+p 6378,27 19,89 41 6293,39
sexo*(c) 6383,37 24,99 40 6300,63
sexo*(p)+ep4+Eatc 6363,69 5,31 44 6272,38
sexo*(p)+ep4+Ea 6360,72 2,34 42 6273,70
sexo*(p)+epd+c 6365,96 7,58 43 6276,79
sexo*(p)+Eatc 6371,36 12,98 41 6286,49
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Modelos para S AlCc AAICc k Desviacion
sexo*(p)tep4 6363,28 4,90 41 6278,40
sexo*(p)+Ea 6375,84 17,46 39 629524
sexo*(p)tc 6373,97 15,59 40 6291,23
sexo*(p) 6377,30 18,92 38 6298,83
sexo+epd+Ea+ctp 6365,28 6,89 43 6276,11
sexotep4+Eatc 6364,04 5,66 42 6277,02
sexo+ep4+Ea+p 6362,14 3,76 41 6277,26
sexotep4+ctp 6367,63 9,25 42 6280,61
sexo+Ea+ct+p 6373,67 15,29 40 6290,68
ep4+Eatctp 6363,31 4,93 42 6276,29
sexo+ep4+Ea 6360,28 1,90 40 6277,54
sexotepd+c 6365,96 7,58 41 6281,09
sexo+epd+p 6364,82 6,44 40 6282,09
sexo+Ea+c 6377,89 19,51 39 6297,29
sexotEatp 6377,08 18,70 38 6298,61
sexotctp 6376,34 17,96 39 6295,74
ep4+Eat+c 6362,19 3,81 41 6277,31
ep4+Eatp 6360,16 1,78 40 6277,42
epd+ctp 6366,28 7,90 41 6281,41
Eat+ctp 6372,00 13,62 39 6291,40
sexotep4 6362,70 4,32 39 6282,10
sexo+Ea 6378,02 19,64 37 6301,68
sexo+c 6381,47 23,09 38 6303,01
sexotp 6379,02 20,64 37 6302,68
epd+Ea 6358,38 0,00 39 6277,78
epd+tc 6364,76 6,38 40 6282,02
epd+p 6363,49 5,11 39 6282,89
Eatc 637576 17,38 38 6297,30
Ea+p 6375,25 16,87 37 629891
ctp 6375,87 17,49 38 6297,40
sexo 6380,47 22,09 36 6306,25
ep4 6361,39 3,01 38 6282,92
Ea 6375,90 17,52 36 6301,68
c 6379,66 21,28 37 6303,32
p 6378,12 19,74 36 6303,91
6378,72 20,34 35 6306,62
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Modelos para \f FP—AA AlCc AAICc k Desviacion
sexo*(ep3+Eatctp) 6358,38 9,92 39 6277,78
sexo*(ep3+Ea+tc)+p 6356,24 7,78 38 6277,78
sexo*(ep3+Eatc) 6359,12 10,66 37 6282,78
sexo*(ep3+Eatp)tc 6357,47 9,01 37 6281,13
sexo*(ep3+Eatp) 6355,37 6,91 35 6283,28
sexo*(ep3+c+p)+Ea 635743 8,97 38 6278,96
sexo*(ep3+ctp) 6360,75 12,29 37 6284,41
sexo*(Eatct+p)tep3 6356,09 7,63 37 6279,75
sexo*(Ea+ctp) 635525 6,79 35 6283,16
sexo*(ep3+Ea)+ctp 6355,34 6,88 36 6281,13
sexo*(ep3+Ea)+c 6357,73 9,27 35 6285,64
sexo*(ep3+Ea)+p 6353,27 4,81 34 6283,29
sexo*(ep3+Ea) 6361,26 12,80 33 6293,40
sexo*(ep3+c)+Eatp 6355,33 6,87 37 6278,99
sexo*(ep3+c)+Ea 6357,97 9,51 36 6283,76
sexo*(ep3+c)+p 6358,63 10,17 36 6284,42
sexo*(ep3+c) 6362,72 14,26 25 6290,63
sexo*(ep3+p)+Eatc 6356,51 8,05 36 6282,30
sexo*(ep3+p)+Ea 6354,48 6,02 34 6284,50
sexo*(ep3+p)+c 6359,87 11,41 35 6287,78
sexo*(ep3+p) 6358,06 9,60 33 6290,20
sexo*(Ea+c)+ep3+p 6361,78 13,32 36 6287,56
sexo*(Ea+c)+ep3 6364,23 15,77 35 6292,13
sexo*(Ea+c)+p 6360,41 11,95 34 6290,44
sexo*(Ea+c) 6416,74 68,28 33 6348,88
sexo*(Ea+p)+ep3+c 6356,67 8,21 35 6284,58
sexo*(Ea+p)+ep3 6354,97 6,51 33 6287,11
sexo*(Eatp)+c 6354,90 6,44 33 6287,04
sexo*(Ea+p) 6352,03 3,57 31 6288,39
sexo*(ctp)+ep3+Ea 6354,79 6,33 36 6280,57
sexo*(ctp)+ep3 6358,91 10,45 35 6286,81
sexo*(ctp)+Ea 6353,78 5,32 34 6283,81
sexo*(ctp) 6357,04 8,58 33 6289,18
sexo*(ep3)+Eatctp 6354,44 5,98 35 6282,35
sexo*(ep3)+Eatc 6356,57 8,11 34 6286,59
sexo*(ep3)+Eatp 6352,37 3,91 33 6284,51
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Modelos para \y FP=AA AlCc AAICc k Desviacion
sexo*(ep3)+ctp 6357,76 9,30 34 6287,79
sexo*(ep3)+Ea 6360,11 11,65 32 6294,36
sexo*(ep3)+c 6361,36 12,90 33 6293,50
sexo*(ep3)+p 6355,95 7,49 32 6290,20
sexo*(ep3) 6367,62 19,16 31 6303,98
sexo*(Ea)+ep3+ctp 6362,12 13,66 34 6292,15
sexo*(Ea)t+ep3+c 6364,26 15,80 33 6296,40
sexo*(Ea)+ep3+p 6359,66 11,20 32 629391
sexo*(Ea)+c+p 6360,36 11,90 32 6294,61
sexo*(Ea)+ep3 6367,54 19,08 31 6303,89
sexo*(Ea)+c 6415,13 66,67 31 6351,48
sexo*(Ea)+p 6357,19 8,73 30 6295,65
sexo*(Ea) 6413,29 64,83 29 6353,85
sexo*(c)+ep3+Ea+p 6360,34 11,88 35 6288,25
sexo*(c)+ep3+Ea 6362,59 14,13 34 6292,62
sexo*(c)+ep3+p 6364,33 15,87 34 629436
sexo*(c)+Ea+p 6358,83 10,37 33 6290,97
sexo*(c)+ep3 6368,08 19,62 33 6300,22
sexo*(c)+Ea 6415,27 66,81 32 6349,52
sexo*(c)+p 6362,13 13,67 32 6296,38
sexo*(c) 6419,50 71,04 31 6355,86
sexo*(p)+ep3+Eatc 6355,13 6,67 34 6285,16
sexo*(p)tep3+Ea 6353,45 4,99 32 6287,70
sexo*(p)tep3+c 6359,44 10,98 33 6291,58
sexo*(p)+Ea+c 6353,31 4,85 32 6287,56
sexo*(p)tep3 6358,01 9,55 31 6294,37
sexo*(p)+Ea 6350,52 2,06 30 6288,98
sexo*(p)tc 6356,88 8,42 31 6293,24
sexo*(p) 6354,29 5,83 29 6294,85
sexotep3+Ea+ctp 6360,67 12,21 33 6292,82
sexot+ep3+Ea+c 6362,60 14,14 32 6296,85
sexotep3+Eat+p 6358,23 9,77 31 6294,58
sexotep3+ctp 6365,03 16,57 32 6299,28
sexo+Eatc+p 6358,82 10,36 31 6295,18
ep3+Eatctp 6372,03 23,57 32 6306,28
sexot+ep3+Ea 6365,81 17,35 30 6304,28
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Modelos para |y FP=AA AlCc AAICc k Desviacion

sexotep3+e 6368,46 20,00 31 6304,82
sexotep3+p 6362,94 14,48 30 6301,40
sexo+Ea+c 6413,69 65,23 30 6352,15
sexo+Eatp 6355,72 7,26 29 6296,28
sexotc+p 6362,52 14,06 30 6300,98
ep3+Eatc 6374,50 26,04 31 6310,86
ep3+Ea+p 6369,78 21,32 30 6308,25
ep3+ctp 6374,42 25,96 31 6310,78
Eatc+p 6369,46 21,00 30 6307,92
sexo+ep3 6374,46 26,00 29 6315,02
sexo+Ea 6411,93 63,47 28 6354,59
sexo+c 641833 69,87 29 6358,90
sexo+p 6359,48 11,02 28 6302,14
ep3+Ea 6379,67 31,21 29 6320,23
ep3+c 6378,36 29,90 30 6316,82
ep3+p 6372,42 23,96 29 6312,98
Eatc 6427,51 79,05 29 6368,07
Ea+p 6366,48 18,02 28 6309,14
cp 6371,43 22,97 29 6311,99
sexo 6418,11 69,65 27 6362,86
ep3 6385,91 37,45 28 6328,57
Ea 6427,92 79,46 27 6372,68
c 6430,04 81,58 28 6372,70
p 6368,60 20,14 27 6313,35
. 6431,77 83,31 26 6378,61
[p1(.), p2(sexo0)|+Ea 6348,46 0,00 29 6289,02
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Modelos para \y AA—FP AlCc AAICc k Desviacion
sexo*(ep3+Ea+c+p) 6348,46 14,98 29 6289,02
sexo*(ep3+Ea+c)+p 6347,19 13,71 28 6289,85
sexo*(ep3+Ea+c) 6351,07 17,59 27 6295,82
sexo*(ep3+Eatp)+c 634494 11,46 27 6289,69
sexo*(ep3+Eatp) 6342,68 9,20 25 6291,61
sexo*(ep3+c+p)+Ea 6345,81 12,33 27 6290,57
sexo*(ep3+ctp) 6346,85 13,37 28 6289,50
sexo*(Ea+ctp)tep3 6345,09 11,61 27 6289,84
sexo*(Ea+tctp) 6347,15 13,67 25 6296,08
sexo*(ep3+Ea)+ct+p 6343,10 9,62 26 6289,95
sexo*(ep3+Ea)+c 6346,91 13,43 25 6295,84
sexo*(ep3+Ea)+p 6340,92 7,44 24 6291,94
sexo*(ep3+Ea) 6343,09 9,61 23 6296,18
sexo*(ep3+c)+Eat+p 6345,68 12,20 27 6290,44
sexo*(ep3+c)+Ea 6349,36 15,88 26 6296,21
sexo*(ep3+c)+p 6344,77 11,29 26 6291,61
sexo*(ep3+c) 6347,97 14,49 25 6296,90
sexo*(ep3+p)+Eatc 634324 9,76 26 6290,08
sexo*(ep3+p)+Ea 6340,93 7,45 24 6291,95
sexo*(ep3+p)+c 634228 8,80 25 6291,21
sexo*(ep3+p) 6340,20 6,72 23 6293,29
sexo*(Ea+c)+ep3+p 6343,50 10,02 26 6290,34
sexo*(Ea+c)+ep3 6347,61 14,13 25 6296,54
sexo*(Ea+c)+p 6345,38 11,90 24 6296,39
sexo*(Ea+c) 6343,81 10,33 23 6296,90
sexo*(Ea+p)+ep3+c 6341,52 8,04 25 6290,45
sexo*(Ea+tp)tep3 6339,25 5,77 23 6292,34
sexo*(Ea+p)+c 6343,53 10,05 23 6296,62
sexo*(Ea+p) 6340,29 6,81 21 6297,53
sexo*(c+p)+ep3+Ea 6343,61 10,13 26 6290,45
sexo*(c+p)+ep3 6342,70 9,22 25 6291,63
sexo*(c+p)+Ea 6345,48 12,00 24 6296,49
sexo*(ctp) 6344,05 10,57 23 6297,14
sexo*(ep3)+Eat+c+p 6341,56 8,08 25 6290,49
sexo*(ep3)+Eatc 634521 11,73 24 6296,22
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Modelos para \y AA~FP AlCc AAICc k Desviacion
sexo*(ep3)+Ea+p 6339,34 5,86 23 6292,43
sexo*(ep3)tctp 6340,64 7,16 24 6291,65
sexo*(ep3)tEa 6341,37 7,89 22 6296,54
sexo*(ep3)+tc 6343,82 10,34 23 629691
sexo*(ep3)+p 6338,65 5,17 22 6293,82
sexo*(ep3) 6339,91 6,43 21 6297,15
sexo*(Ea)tep3+c+p 6339,76 6,28 24 6290,78
sexo*(Ea)+ep3+c 6343,82 10,34 23 629691
sexo*(Ea)+ep3+p 6337,55 4,07 22 6292,72
sexo*(Ea)+ctp 6341,64 8,16 22 6296,80
sexo*(Ea)tep3 6340,21 6,73 21 629745
sexo*(Ea)+c 6340,05 6,57 21 6297,29
sexo*(Ea)+p 6338,40 4,92 20 6297,71
sexo*(Ea) 6337,01 3,53 19 6298,39
sexo*(c)+ep3+Eatp 6341,98 8,50 25 629091
sexo*(c)t+ep3+Ea 6345,90 12,42 24 629691
sexo*(c)t+ep3+p 6341,08 7,60 24 6292,09
sexo*(c)+Eatp 6343,70 10,22 23 6296,79
sexo*(c)t+ep3 6344,52 11,04 23 6297,61
sexo*(c)+Ea 6342,11 8,63 22 6297,28
sexo*(c)+p 6342,27 8,79 22 6297,44
sexo*(c) 6340,70 7,22 21 6297,94
sexo*(p)+ep3+Ea+tc 6339,82 6,34 24 6290,83
sexo*(p)tep3+Ea 6337,50 4,02 22 6292.67
sexo*(p)+ep3+c 6338,94 5,46 23 6292,03
sexo*(p)+Eatc 6341,69 8,21 22 6296,86
sexo*(p)+ep3 6336,86 3,38 21 6294,10
sexo*(p)+Ea 6338,42 4,94 20 6297,73
sexo*(p)+c 6340,29 6,81 21 6297,53
sexo*(p) 6336,77 3,29 19 6298,15
sexot+ep3+Eatctp 6338,07 4,59 23 6291,16
sexot+ep3+Ea+c 6341,97 8,49 22 6297,14
sexo+ep3+Ea+p 633581 2,33 21 6293,05
sexotep3+ctp 6337,19 3,71 22 6292,36
sexo+Ea+ctp 6339,81 6,33 21 6297,05
ep3+Eatctp 634432 10,84 22 6299,49
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Modelos para | AA7FP AICc AAICc k Desviacion
sexot+ep3+Ea 6338,34 4,86 20 6297,65
sexotep3+c 6340,62 7,14 21 6297,86
sexotep3+p 6335,17 1,69 20 6294,48
sexot+Ea+c 6338,21 4,73 20 6297,52
sexo+Ea+p 6336,54 3,06 19 629791
sexotctp 6338.,41 493 20 6297,72
ep3+Ea+c 634721 13,73 21 6304,45
ep3+Eatp 6342,33 8,85 20 6301,64
ep3+ctp 6342,70 9,22 21 6299,94
Eatctp 6345,31 11,83 20 6304,62
sexotep3 6336,87 3,39 19 6298,25
sexo+Ea 6335,14 1,66 18 6298,58
sexo+c 6336,83 335 19 629821
sexotp 6334,90 1,42 18 6298,34
ep3+Ea 6343,49 10,01 19 6304,86
ep3tc 6345,36 11,88 20 6304,67
ep3+p 6340,84 7,36 19 6302,21
Eatc 6343,48 10,00 19 6304,85
Eatp 6341,76 8,28 18 6305,20
ctp 6343,41 9,93 19 6304,79
sexo 6333,48 0,00 17 6298,97
ep3 6341,61 8,13 18 6305,05
Ea 6340,02 6,54 17 6305,52
c 6341,60 8,12 18 6305,04
p 6339,80 6,32 17 6305,30

6338,06 4,58 16 6305,61

Abreviaturas:

Sexo: sexo de los reproductores; ep4, edad del pollo (1-6 semanas, 7-12 semanas, 13-
16 semanas y >16 semanas); ep3, edad del pollo (1-6 semanas, 7-12 semanas y 13-16
semanas); Ea: edad de los reproductores (afios); c: oleadas de reproductores (cl, ¢2 y
c3); p: periodo de observacion (pl y p2); .: constante; +: efecto aditivo; *: interaccion

enre variables.
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Anexo V

Resultados de los modelos mixtos de regresion logistica ordinal
aplicados a los valores de perfil abdominal (IPA) de los flamencos
adultos. La identidad de los individuos anillados y de los observadores se
consideraron efectos aleatorios. LL, valores de log-likelihood; AIC, indice
de informacion de Akaike; AAICc, diferencia del valor de AICc de cada
modelo respecto al modelo con el valor de AICc mas pequeiio, k; nimero

de parametros. El modelo seleccionado se destaca en negrilla.

Modelos LL AIC AAIC k
Mi: sex*(ep3+Eatl+p) -678,6  1391,2 6,9 17
Mii:  sex*(ep3+Eat])+p -678,7 13894 5,2 16
Miii: sex*(ep3+Ea+tp)+l -682,2  1396,4 12,2 16
Miv: sex*(ep3+l+p)+Ea -680,0 1392,0 7,8 16
Mv: sex*(Eatl+p)tep3 -679,0 1388.,0 3,8 15
Mvi: sex*(Eatl+p) -680,9 1387,7 3,5 13
Mvii:  sex*(Ea+l)+p -680,9 1385,7 1,5 12
Mvii:  sex*(Ea+p)+l -684,0 1391,9 7,7 12
Mix: sex*(l+p)+Ea -682,1  1388,2 4,0 12
Mx: sex*(Ea+tl) -681,4 1384,8 0,6 11
Mxi: sex*(Ea)+l -684,4 1388,9 4,6 10
Mxii:  sex*(1)+Ea -682,7 13853 1,1 10
Mixiii: sex*1 -683,1 1384,2 0,0 9
Mxiv:  sex+l -686,0 1388,1 3,8 8
Mxv:  sex -736,8 1487,6 1034 7
Mxvi: 1 -689,7 13934 9,1 7
Mxvii -738,1 1488,1 103,9 6
Abreviaturas:

Sexo; sexo de los reproductores; ep3: edad del pollo (1.6 semanas, 7-12 semanas y >16
semanas); Ea: edad de los reproductores (afios); l: localidad de observacion; p: periodo
de observacion (pl y p2); .: constante; +: efecto aditivo; *: interaccion entre variables.
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El tamafio del buche como indice de aprovisionamiento Capitulo 3

Resumen

Los pollos de flamenco almacenan el alimento tras ser alimentados por sus
padres, lo que les provoca un abultamiento del buche. En 1999 se registro la
variacion del peso y el tamafio del buche (0: concavo, 1: ligeramente convexo,
2: convexo y 3: turgente) de ocho pollos de flamenco mantenidos en cautividad
para determinar si el tamaiio del buche es un indice adecuado para la estimacion
de la cantidad de alimento que recibe el pollo, asi como si constituye un buen
indicador del momento y la frecuencia del aprovisionamiento. El peso medio de
la ceba ingerida por los pollos fue aproximadamente del 18% de su peso neto
y vari6 considerablemente con el tamafio del buche. Los tiempos medios de
transicion entre las categorias de buche fueron de seis horas para la transicion
3-2, nueve horas para la transiciéon 2—1 y 13—14 horas para la transicion 1-0.
Entre 1998 y 2014 el 38% de los pollos capturados en un dia en la colonia
de Fuente de Piedra presentaron el buche vacio. A partir de los registros de
tamaflo de buche obtenidos durante los anillamientos de los pollos se estimo
que aproximadamente un tercio de los pollos son cebados al atardecer y otro
tercio durante la noche. Los resultados obtenidos tienen implicaciones en la
determinacion de indices de condicion corporal de los pollos, ya que los valores

de peso no deben estar afectados por el contenido del buche.
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Capitulo 3 El tamafio del buche como indice de aprovisionamiento

Introduccion

El estudio de las estrategias de aprovisionamiento permite establecer
el balance entre la energia destinada por el adulto a su supervivencia y
el esfuerzo dedicado a la reproduccion (Drent y Daan 1980). Entre los
métodos empleados para evaluar los patrones de aprovisionamiento en
aves coloniales se encuentran el recuento de adultos que visitan la colonia
(Ojowski et al. 2001, Barlow y Croxall 2002), la estimacion del nimero de
pollos que han sido cebados y la determinacion de la cantidad de alimento
proporcionada por los adultos durante el periodo de cria (Ricklefs et al.
1985, Bolton 1995, Phillips y Hamer 2000). Estas metodologias se han
aplicado en especies para las que es posible la captura repetida de los
pollos y cuya manipulacion no afecta de manera determinante al éxito de
la reproduccion. No obstante, la posibilidad de tomar muestras repetidas
de peso y medidas estructurales de los pollos se ve limitada para muchas
especies, bien por la dificultad de capturar a un mismo individuo, por el
estrés derivado de las manipulaciones o porque los disturbios derivados de
la toma de muestras pueden determinar el fracaso de parte de los individuos
reproductores.

Cuando los pollos no pueden ser capturados la estimacion de la cantidad
de alimento que éstos reciben se ha realizado mediante el recuento
e identificacion de los elementos que constituyen su dieta (Dawson
y Bortolotti 2002) o a través de medidas cuantitativas (Cézilly et al.
1994) o semi-cuantitativas (Lecomte et al. 2006) del tiempo dedicado al
aprovisionamiento si el alimento que proporcionan los adultos no puede
diferenciarse en items (p. €j. secreciones o alimento parcialmente digerido
por los adultos). No obstante, las observaciones a distancia de las cebas
aun pueden verse limitadas por el comportamiento de las especies o por la
dificultad para acceder a los sitios donde habitan. En estos casos el tamafio
subjetivo del buche se ha empleado como una medida indirecta de la
cantidad de alimento ingerida tanto por pollos (Collopy 1986, Westmoreland
y Best 1987, Blockstein 1989) como por adultos (Houston 1976, Comeau
y Keppie 1989, Smith 1990, 1991).
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El tamafio del buche como indice de aprovisionamiento Capitulo 3

Figura 4.1. Imagenes de pollos de flamenco en la laguna de Fuente de Piedra
en las que se aprecia la variacion del tamafio de los buches entre individuos.
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Capitulo 3 El tamafio del buche como indice de aprovisionamiento

Figura 4.2. Categorias asignadas a los tamafios de buche observados en los
pollos de flamenco (0: concavo, 1: ligeramente convexo, 2: convexo y 3: turgente.
Modificado de Rendén et al. (2009).

La obtencion de informacion sobre los patrones de aprovisionamiento
de alimento en las colonias de flamenco comln (Phoenicopterus roseus)
se ve dificultada por el comportamiento de los adultos y los pollos. Los
flamencos alimentan a sus pollos a partir de una secrecion de glandulas
que se localizan en la parte superior del tracto digestivo (Lang 1963,
Ziswiler y Farner 1972) y que es almacenada en el buche del pollo para
ser gradualmente digerida con posterioridad (Johnson y Cézilly 2007). Los
adultos se desplazan entre las areas de alimentacion y la colonia durante la
noche, lo que dificulta la estimacion del porcentaje de individuos que llegan
a la colonia para cebar a los pollos (Rendon-Martos et al. 2000, Amat et al.
2005). Una vez que los pollos abandonan el nido, la agrupacion de éstos en
guarderias y su gran movilidad impiden capturar repetidamente a un mismo
individuo para determinar si ha sido cebado. No obstante, las variaciones
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del tamafio del buche de los pollos tras ser cebados por sus progenitores
son apreciables incluso a distancia (figura 4.1), lo que permite discernir si
un pollo ha sido alimentado recientemente.

Los patrones de aprovisionamiento de alimento a los pollos de flamenco
en condiciones naturales son, en gran medida, desconocidos. Estudios sobre
la cantidad de alimento consumida por pollos de flamenco mantenidos en
cautividad (Batty et al. 2006) indican que la tasa de ingestion ronda los
300—500 g/dia, lo que supone alrededor del 20% de su peso. Este peso extra
puede influir de forma determinante sobre las estimaciones de la condicion
corporal de los pollos (Amat et al. 2007), por lo que es necesario disponer
de estimadores fiables de la cantidad de alimento contenido en el buche
(Comeau y Keppie 1989). También se desconoce la tasa de asimilacion
del contenido del buche de los pollos, asi como los factores que influyen
en ella. En otras especies se ha documentado que la pérdida de peso de los
pollos tras ser alimentados depende de su edad, masa corporal neta y de la
cantidad de alimento suministrada por los progenitores (p. €j. Bolton 1995,
Hamer et al. 1998, Granadeiro et al. 1999). La determinacion del tiempo
de absorcion del contenido del buche puede proporcionar informacion
del tiempo transcurrido desde que el pollo fue cebado, lo que resulta
fundamental para estimar la frecuencia de aprovisionamiento.

En el presente capitulo se analiza la variacion de peso durante un
periodo de ayuno en pollos de flamenco mantenidos en cautividad tras ser
alimentados por sus progenitores en condiciones naturales. Se pretende
determinar la cantidad de alimento que é€stos reciben de los adultos y su
relacion con el tamafio del buche para establecer si éste tltimo constituye
un buen indicador de la tasa de aprovisionamiento de los pollos. Ademas,
se analiza el efecto de la cantidad de ceba recibida y del tamafio del
pollo sobre la tasa de absorcion del contenido del buche. Finalmente, se
estudian las variaciones diarias y anuales del tamafio del buche para estimar
tanto el efecto de la cantidad de alimento ingerida por el pollo sobre las
estimas anuales de su condicion corporal de los pollos, como los patrones
interanuales de aprovisionamiento.
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Material y métodos
Toma de datos

El estudio se realiz6 en la Laguna de Fuente de Piedra (37° 07" N, 04°
46" W). Desde 1986 alrededor del 10% de los pollos de flamenco que
nacen en la Laguna de Fuente de Piedra es capturado para su anillamiento.
Cada pollo es marcado con una anilla metalica y otra plastica para su
identificacion a distancia, y se realizan medidas de tarso, ala, pico y peso.
Desde 1998 se viene registrando ademas el tamaio relativo del buche,
clasificado en cuatro categorias (Rendon et al. 2009, figura 4.2): vacio (0,
concavo), < 4 de su capacidad total (1, ligeramente convexo) , -¥4 de su
capacidad total (2, convexo) y > % de su capacidad total (3, turgente).

Para estimar el grado de concordancia entre diferentes observadores a
la hora de asignar las categorias de buche, en 2011 se analizaron los datos
de anillamientos realizados en tres colonias de sur de Espafia (marismas
del Odiel, marismas del Guadalquivir y laguna de Fuente de Piedra). En
cada colonia se seleccionaron aleatoriamente 30 pollos a los que cuatro
observadores adjudicaron una categoria de buche de forma independiente.
Los observadores variaron en cada colonia, no obstante todos habian
estimad con anterioridad el tamafio de los buches en pollos de flamenco.
Para evaluar la concordancia entre los observadores en la asignacion de
tamafios de buches se aplico el coeficiente kappa (Conger 1980), que mide
el nivel concordancia entre varias clasificaciones una vez tenido en cuenta
el efecto del azar. Se emplearon pruebas de concordancia kappa de Light no
ponderadas () y ponderadas (x, ) para determinar el grado de concordancia
nominal y ordinal, respectivamente. La concordancia nominal sélo tiene en
cuenta el nimero de coincidencias entre observadores a la hora de adjudicar
los tamanos de los buches, mientras que el grado de concordancia ordinal
toma en consideracion la magnitud de la discrepancia entre los valores
ordinales de tamafio de buche adjudicados por dichos observadores. En el
caso de la prueba de concoirdancia ordinal, el desacuerdo de los tamafos
de buche asignados por los distintos observadores se calculd6 como el
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cuadrado de la diferencia de los valores ordinales. Valores del estadistico
kappa <0,20 indican una concordancia insignificante, entre 0,21 y 0,40
baja, entre 0,41 y 0,60 moderada, entre 0,61 y 0,80 buena y >0,81 casi
perfecta (Landis y Koch 1977). Para los estadisticos kappa se determind su
intervalo de confianza (£95 %) mediante pseudoreplicaciones. El calculo
de las pruebas de concordancia se realiz6 mediante el modulo psy del
programa R (Falissard 2009).

El 17 de julio de 1999 se marcaron 868 pollos con edades comprendidas
entre 48 y 84 dias. Entre los pollos capturados se seleccionaron ocho
individuos con el buche dilatado y tamafios de tarso comprendidos entre
19 —26 cm, que se mantuvieron confinados en un corral situado a 250 m de
la colonia de reproduccion. A estos pollos se les tomaron medidas de peso
con el mismo instrumental empleado para el resto de los pollos anillados
(dinamoémetro Pesola, precision: £50 g) y se estimo el tamafio de sus buches
en intervalos de aproximadamente tres horas (media = 3,3 +0,3 [d.t.] h,
rango 2,7-3,9 h), siendo medidos por primera vez entre las 5:30 h y las
6:30 h (GMT). A cada pollo se le adjudico la categoria de tamano de
buche mas frecuente de las asignadas por tres observadores de forma
independiente Los pollos fueron liberados a la guarderia cuando no se
registrd variacion de peso (peso final) entre dos intervalos de medida
consecutivos y se aprecio que el buche estuvo vacio (i.e. categoria 0).
Antes de ser liberados, los pollos fueron hidratados y se les inyectd un
complejo vitaminico. Una vez liberados, los pollos fueron observados hasta
que se integraron en la guarderia. Ninguno de los pollos mantenidos en
cautividad fue encontrado muerto en las proximidades de la colonia al final
del periodo de reproduccion. Dos de los pollos mantenidos en cautividad
fueron observados vivos en la colonia tras su suelta en 1999, otros dos
fueron observados vivos en 2006 y otro fue confirmado como reproductor
en Fuente de Piedra en 2007.
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Variacion de peso y tamario del buche de los pollos mantenidos en
cautividad

El peso de la ceba almacenada (contenido del buche y resto del digestivo)
por los ocho pollos capturados se estim6 como la diferencia entre el peso
corporal en el momento de la captura y el peso final. Los valores de peso
de la ceba se transformaron mediante raices cuadradas para que los datos
se ajustaran a una distribucion normal. El peso de la ceba almacenada por
los pollos se relacion6 con el tamafio del buche mediante un modelo lineal
mixto (Pinheiro y Bates 2000) en el que la identidad de los pollos se incluy6
como un factor aleatorio.

Los efectos del tamafio del tarso, el peso final del pollo, el peso de
la ceba, asi como las interacciones de estas variables con el tiempo
transcurrido desde la captura sobre las variaciones del tamafio del buche se
determinaron mediante modelos mixtos, en los que la identidad del pollo
se incluyo como un factor aleatorio. Dado que las categorias de tamafo
del buche son variables ordinales, se han empleado modelos de regresion
logistica multinomial ordinal (McCullagh 1980, Agresti 1996, Vermunt y
Hagenaars 2004). A diferencia de los modelos logisticos convencionales
donde la variable dependiente es dicotdmica, los modelos ordinales se
aplican a J respuestas medidas en una escala ordinal, los cuales usan los
logits de las probabilidades acumuladas. El modelo produce J-1 funciones
de probabilidad con diferentes términos independientes y una pendiente
comun. Para determinar los factores relacionados con las variaciones del
tamafo del buche se partio de un modelo que incluy6 todas las variables
explicativas y se eliminaron sucesivamente los factores que no resultaron
significativos, comenzando por los términos de la interaccion. Solo se
presentan los resultados de los efectos que resultaron significativos en
el modelo. Los modelos ordinales se calcularon mediante el modulo
GLIMMIX del programa SAS 9.1.3 (SAS Institute Inc. 2006).

Para comprobar la asociacion entre variables se realizaron correlaciones
de Spearman (r). Los tiempos transcurridos desde la captura de los pollos
y la estabilizacion del peso (peso final) y el vaciado del buche (categoria
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0), se compararon mediante la prueba de Wilcoxon de rangos con signos
para datos emparejados. Debido a que el tamafo de la muestra fue pequefio
(n<10) se utilizaron probabilidades exactas en lugar de probabilidades
asintoticas para ambos estadisticos, para lo que se empled el programa
StatXact 7 (Cytel Inc. 2005).

Variaciones anuales del peso y del tamario del buche

Se comprobd si la proporcion de pollos con buches de diferente tamafio
vari6 significativamente durante 1998 — 2014 empleando el estadistico
de razon de verosimilitud (G?). La condicion corporal media anual de los
pollos anillados entre 1998 — 2014 (n=9920) fue determinada mediante
los residuos de un modelo de regresion del In peso en funcion del In tarso.
Se realiz6 un analisis de covarianza (ANCOVA) para comprobar el efecto
del tamafo del buche sobre el peso de los pollos (Garcia-Berthou 2001),
en el que se incluy¢ la longitud del tarso como covariable. Previamente
se comprob¢ si la interaccion entre el tarso y el tamano del buche fue
significativa, lo que indicaria que para una misma categoria de buche el peso
de la ceba variaria en funcion del tamano del pollo. Una vez determinados
los efectos significativos del modelo, se calcularon para cada individuo los
residuos del peso controlando el efecto del tarso y del contenido del buche.
Los valores de los residuos del peso obtenidos del modelo que incluyé sélo
el tamafio del tarso y los residuos del modelo que considero, ademas, el
efecto del tamano del buche, se compararon mediante una prueba de ¢ de
Student para muestras emparejadas.

Para determinar si la proporcion de pollos cebados pueden ser empleadas
como un indicador del esfuerzo parental, se determino el grado de asociacion
entre los porcentajes anuales de las distintas categorias de tamafio de
buche y los valores medios de condicidon corporal, estimados a partir de
los residuos del peso tras controlar los efectos del tamafo del tarso y el
buche. Se aplicaron correlaciones de Pearson en las que se ponder6 cada
observacion por el tamafio de muestra para evitar que la precision de los
datos afectara al céalculo de los coeficientes (Neter et al. 1996).
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Para valorar las variaciones diarias en la frecuencia de las categorias
de buche de los pollos se aplico el estadistico G>. Para esto, en 2003
se registraron los perfiles abdominales de los pollos que integraban las
guarderias en la colonia de Fuente de Piedra durante cinco dias consecutivos
(03/08 — 07/08). Las observaciones se realizaron a primera hora de la
mafana. Se eligio un periodo de cinco dias para evitar registros repetidos
de pollos alimentados por el mismo progenitor, ya que la periodicidad
media con que los adultos visitan la colonia para alimentar a los pollos es
aproximadamente de seis dias (Amat et al. 2005).

Resultados
Concordancia de los valores de tamario de buche entre observadores

Los valores de x para las distintas colonias indican una concordancia
moderada entre los observadores cuando adjudican los valores de tamafio
del buche de los pollos (marismas del Odiel: 40% de concordancia
entre observadores, ¥=0,558 [I1.C. 95% 0,416 — 0,648]; marismas del
Guadalquivir: 30%, x=0,487 [0,355-0,603]; laguna de Fuente de Piedra:
30%, x=0,516 [0,371-0,632]). No obstante, cuando se ponder6 el grado de
desacuerdo (x, ), la concordancia entre observadores aumento: (marismas
del Odiel: k =0,815 [0,706— 0,882]; marismas del Guadalquivir: x =0,838
[0,777—0,908]; laguna de Fuente de Piedra: x, =0,865 [0,760—0,908]). Este
aumento del grado de concordancia al usar x  se debio a que el tamafio de
buche adjudicado nunca difiri6 entre observadores en mas de una categoria.

Variacion de la masa y el tamaiio del buche de los pollos en cautividad

El valor medio de la pérdida absoluta del peso durante el periodo de
ayuno de los pollos capturados con el buche lleno (i.e. peso de la ceba) fue
de 393 +(d.t.) 90 (rango: 250—550) g (tabla 4.1). El peso medio de la ceba
supuso el 18 6% (15 —29%) del peso final de los pollos. Las variaciones
absolutas y relativas del peso de la ceba no estuvieron relacionadas
con la longitud del tarso (n=8; r;=-0,15; P=0,724; r,=-0,33; P=0,419,
respectivamente) ni con el peso final de los pollos (»=38; r;=-0,20; P=0,610;
r=-0,69; P=0,067, respectivamente).
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Tabla 4.1. Medidas de pollos de flamenco capturados con el buche lleno y
mantenidos en cautividad en 1999. Se indica la longitud del tarso, los pesos
registrados en el momento de la captura (P, y en el de la liberacién (P), la
diferencia de peso (AP) absoluta y relativa al peso final del pollo, y el tiempo
transcurrido desde la captura hasta la estabilizacion del peso (TP)) y la
observacion de la categoria “0” de buche (TB).

Individuo Tarso (cm) P, (g) P.(g) AP(g)[%] TP, (h) TB,(h)

0/JFB 18,9 2200 1900 300 [16] 17 11
O]NPL 21,0 2800 2400 400 [17] 16 16
O|NSA 21,6 2250 1850 400 [22] 20 17
0|PCD 25,8 3000 2750 250 [9] 11 11
O/PCF 21,0 3000 2600 400 [15] 7 11
0/PZN 20,5 2450 1900 550 [29] 14 14
O[RCP 25,0 3150 2700 450 [17] 16 20
O|RIL 22,7 2850 2450 400 [16] 19 22
media 22,0 2656 2300 393 [18] 15 15
d. t. 2,0 341 379 90 4 4

El tiempo medio transcurrido hasta que el peso de los pollos se mantuvo
constante (peso final) no difirié del tiempo medio transcurrido hasta que
el buche se vacio por completo (15 = 4 h en ambos casos; prueba de
rangos con signos para datos emparejados de Wilcoxon: P=0,813; tabla
4.1 y figura 4.3). El peso de la ceba almacenada por los pollos vario
significativamente entre las categorias de buche (*=0,78; F3, 3671237,2;
P<0,001). Los valores medios (I.C. 95%) predichos para el peso de
la ceba almacenada en funcion de la categoria de buche fueron de 2,4
(2,1-20,7) g para la categoria 0; 34,0 (10,2—71,5) g para la categoria 1; 99,8
(48,9—168,7) gparalacategoria2 'y 292,9 (221,7-338,0) g para la categoria 3.

La disminucién del tamafio de los buches dependié del tiempo
transcurrido desde la captura de los pollos (tabla 4.2), no resultando

significativo el efecto de la longitud del tarso, el peso final, el peso de la
ceba, ni sus interacciones con el tiempo. La representacion del modelo
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logistico ordinal que relaciona las categorias de buche con el tiempo de
observacion (figura 4.4) muestra que, partiendo de un individuo con el buche
completamente lleno, la clasificacion del tamafio de buche en la categoria
3 fue mas probable durante las seis primeras horas de observacion. Entre
las seis y nueve horas posteriores a la captura fue mas probable clasificar
el tamafo del buche en la categoria 2, y entre las nueve y 13—14 horas
posteriores en la categoria 1. A partir de las 13—14 horas la categoria de
buche 0 fue la mas probable.

Tabla 4.2. Resultados del modelo logistico ordinal mixto (coeficientes, error
estandar [e.s.], estadistico ¢ y significacion) de la variacion de la categoria de
buche de pollos capturados con el buche lleno en funcion del tiempo.

Factores Coeficientes e.s. t P
Constante 0 -11,02 2,33 -4,73 0,002
Constante 1 -7,17 1,79 -4,02 0,005
Constante 2 -4,31 1,46 -2,96 0,021
Tiempo 0,77 0,15 5,15 <0,001

Variacion anual del tamario de los buches

Durante 1998 — 2014, una media de 37,5 £(d.t.) 7,0% (rango:
23,8% — 45,4%) de los pollos capturados para su anillamiento presento
el buche vacio (categoria 0), el 33,4 £5,5% (26,2% — 43,5%) buches
con categoria 1, el 16,2 +4,0% (7,5% — 25,4%) buches con categoria 2
y 11,2 +4,8% (4,2% — 21,8%) buches con categoria 3 (figura 4.5). Las
proporciones de las categorias de buche variaron significativamente
entre afios (G*,,=484,3; P<0,001). No obstante, no hubo variacion en las
proporciones de categorias de buches durante los cinco dias consecutivos
de observacion efectuados en 2003 (G*,=8,7; P=0,730; figura 4.7), lo que
sugiere que no existid variacion estacional durante este periodo.
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Efecto del tamario del buche sobre los indices de condicion corporal

El modelo de regresion lineal que solo incluyo el In tarso como variable
independiente explico el 53% de la varianza de los datos de peso regis-
trados durante 1998 — 2014 (pendiente In peso-In tarso: 1,54 [e.s. 0,02];
F y os0s— 11195,18; P<0,001). La interaccion del tarso con el tamafio del buche
no resultd significativa (F3’ o330 2-04; P=0,055). Al incluir en el modelo
el In tarso y la categoria de tamafio del buche, ambas variables resultaron
significativas y explicaron un 58% de la varianza del peso (pendiente
In peso—In tarso: 1,52 [0,01]; F =12051,56; P < 0,001; tamafio del
buche: F', ... =24,36; P<0,001).

3, 9890

1, 9890

Al comparar los valores residuales medios anuales del peso tras controlar
el efecto del tarso (figura 4.6), se observa que el efecto de la cantidad de
ceba sobre los valores del indice de condicion corporal de los pollos difiri6
entre afos. Los valores de los residuos del peso obtenidos sin corregir por
el tamafio del buche sobreestiman la condicidon corporal de los pollos en
1999, 2000 y 2001. Por el contrario, los residuos del peso obtenidos sin
corregir por el tamafio del buche subestiman la condicién media anual de
los pollos en 2011 y 2013. Las diferencias anuales entre ambos indices
de condicion corporal se relacionaron con la proporcion de pollos con los
tamafios de buche mayores (diferencia anual media vs. porcentaje anual de
pollos con buches 3 y 2+3: n=14; r =0.83, P<0,001, y »=0.94, P<0,001,
respectivamente). Apesar de que se determind una variaciacion interanual
de los valores medios de los residuos de la masa corporal dependiendo
de que se incluya o no el efecto del contenido del buche en el modelo, no
hubo diferencias en la posicion relativa de los valores anuales de condicion
corporal debido a que dichos valores difirieron notablemente entre afios.

Relacion entre la frecuencia de tamarios de buches y la condicion
corporal

La condicién corporal de los pollos, corregida por el tamafio del buche,
no estuvo relacionada con la proporcion anual de pollos con buche 0
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(correlacion de Pearson ponderada: n=14; r=-0,14; P=0,630), o buche 2
(n=14; r=0,46; P=0,097), pero si con la proporcion de pollos con tamafios
de buche 3 (n=14; r=0,61; P=0,020). El porcentaje de pollos cebados
durante la noche (categorias 2+3) estuvo relacionada con la condicion media
anual de los pollos (n=14; r=0,64; P=0,013). También resulté significativa
la relacidon negativa entre la proporcion anual de pollos con buche 1 y la
condicién corporal media anual de los pollos (n=14; »=-0,76; P=0,007).

Discusion

Segun la informacién de que disponemos, el presente estudio determina
por primera vez la cantidad de alimento que reciben los pollos de
flamenco en condiciones naturales. Los resultados obtenidos indican que
las categorias de buche variaron con la pérdida de peso de los pollos de
flamenco, por lo que pueden ser utilizadas como un indicador fiable de la
cantidad de alimento que contienen los buches. Ademas, a partir del tiempo
de absorcion del contenido del buche fue posible inferir el momento en
que el pollo recibio la ceba.

Peso de la ceba

El peso medio de alimento recibido por los pollos de flamenco supone
un 18% del peso neto de los mismos. No disponemos de estudios similares
en condiciones naturales que permitan contrastar estos resultados. Un
estudio de cria en cautividad realizado por Batty et al. (2006), donde se
alimento a pollos de flamenco hasta la saciedad, determiné para pollos de
mas de 23 dias de edad que la cantidad de alimento consumida diariamente
estuvo comprendida entre 300 — 500 g, lo que supone valores similares a
los determinados en este estudio.

La cantidad de alimento recibida por los pollos fue independiente de
su tamafio. Cézilly et al. (1994) comprobaron que la duracion de las cebas
incrementaba con la edad de los pollos, por lo que la cantidad de alimento
proporcionada por los progenitores debe aumentar con la edad del pollo.
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Figura 4.3. Variaciones temporales de la diferencia de peso respecto al peso
asintotico final (cuadrados azules) y del tamafio de buche (circulos rojos) en
ocho pollos de flamenco capturados con el buche lleno. Para cada individuo
se muestra el codigo con que fue anillado.
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Figura 4.4. Representacion del modelo logistico ordinal de las variaciones
del tamafio del buche en pollos de flamenco capturados con el buche lleno en
funcién del tiempo que permanecieron en ayuno.

La falta de relacion entre el peso de la ceba y la edad de los pollos pudo
deberse a que el rango de edades estudiado (>7 semanas) abarco los
ultimos dos tercios de su periodo de desarrollo. En el flamenco del Caribe
(Phoenicopterus ruber) la cantidad diaria de alimento ingerida por pollos en
cautividad aumenta linealmente con la edad hasta que éstos alcanza las cinco
semanas y posteriormente se estabiliza (Burch y Gailband 2000). Durante
la fase final de crecimiento del pollo la capacidad de almacenamiento de
alimento debe ser constante y las variaciones del peso de la ceba pudieron
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Figura 4.5. Porcentajes de categorias de tamaifio de buche de los pollos
anillados en la colonia de la Laguna de Fuente de Piedra entre 1998 y 2014
(n=9920). Para cada afio se indica el tamafio de muestra.
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Figura 4.6. Valores medios anuales (+ e.s.) del indice de condicién corporal
(residuos de los modelos tarso-peso [barras blancas] y tarso + categoria
de buche-peso [barras grises]). Los valores sobre las barras indican las
diferencias medias anuales (e.s.) entre ambos indices y su nivel de significacion
corregido de Bonferroni (n.s.: P>0,05; *: P<0,05).
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Figura 4.7. Porcentajes de tamafio de buches de los pollos regsitrados
durante cinco dias consecutivos (el dia 1 es el 3 de agosto). Los tamaiios de
muestra se indican sobre las barras.

estar condicionadas por la capacidad de los adultos para proveer de alimento
a su pollo.

El peso medio del alimento almacenado por los pollos cuando el buche
estuvo distendido (categoria 3) fue de 292 g. No obstante, dentro de la
categoria de buche 3 se registraron valores de peso que pudieron diferir hasta
350 g. La ausencia de variacion aparente en el tamafio del buche cuando
se produjeron variaciones de peso tan elevadas pudo deberse a la falta de
precision que supone el uso de las categorias subjetivas. Por otra parte,
pollos con el mismo tamaiio de buche podrian tener distintas cantidades de
alimento en el resto del digestivo. En la paloma bravia (Columba livia) se
ha comprobado que parte del alimento almacenado en el buche durante el
dia es digerido durante la noche, lo que ayuda a mantener la temperatura
corporal a través del calor producido durante la digestion (Rashotte et
al. 1999). Por lo tanto, el funcionamiento independiente de los distintos
compartimentos del digestivo podria explicar la ausencia de una relacion
mas estrecha entre las variaciones de peso y tamafio del buche de los pollos.
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Efecto del contenido del buche sobre las estimas de condicion corporal

A pesar de la baja precision de las medidas de peso (£50 g, lo que supone
el 2,3% del peso medio del pollo), la inclusion de pollos con categorias
de buche 2 y 3 puede llevar a sobrestimar el peso neto de un tercio de los
pollos. No obstante, dicha sobrestimacion debida a la ceba almacenada
depende de la variacion interanual de las proporciones de de categorias
de buche. Cuando se emplean los residuos de la relacion tarso-peso como
estimador del indice de condicion corporal, el tamafio del buche no deberia
afectar a su calculo si la proporcidon de pollos cebados fuera constante entre
anos. Asi, los afios en que la proporcion de pollos que almacenan alimento
en sus buches es mayor que la proporcion media del periodo de estudio,
la condicidn de los pollos se sobreestima. Por el contrario, en afnos en que
una mayor proporcion de buches se encuentran vacios respecto a la media
del periodo estudiado, la condicién corporal fue inferior que la estimada
al controlar el efecto del tamafio del buche.

Sélo Amat et al. 2007 han considerado el efecto del tamaiio del buche
para estimar la condicion corporal en pollos de flamencos. Los restantes
estudios que han analizan las variaciones interanuales de la condicion
corporal de pollos de flamenco mediante los residuos de la relacion
peso-tarso (Barbraud et al. 2003, Béchet y Johnson 2008) han obviado el
efecto del peso extra que supone la ceba ingerida por los pollos. Nuestros
resultados muestran que, a pesar de haber diferencias significativas entre los
indices anuales de condicion al incluir el efecto del contenido del buche, la
posicion relativa de los valores de condicion no se vio alterada entre afios
debido a que las variaciones interanuales del peso de los pollos debidas
al alimento almacenado en el buche s6lo supuso un 5% de la variacion
media anual.

El tamario del buche como un indice de aprovisionamiento

La determinacion de la tasa de absorcion del contenido del buche
permitié estimar el tiempo transcurrido desde que el pollo fue alimentado
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y asi inferir cuando fue cebado el pollo. Obviamente esta estimacion solo
es valida si en cada episodio de ceba los pollos reciben suficiente alimento
para llenar por completo el buche. Esta asuncion parece razonable ya que
se ha observado que entre el 70-80% de los pollos presentan el buche
completamente lleno al finalizar la ceba (M.A. Rendon et al., datos inéditos).

El momento del dia en que los pollos son cebados proporciona
informacion acerca de los patrones de aprovisionamiento. Parte de las
cebas acontecen al atardecer, antes de que los adultos que han permanecido
a lo largo del dia en la colonia la abandonen para regresar a las zonas de
alimentacion, y otra parte durante la noche, cuando regresan a la colonia
los individuos que han permanecido durante varios dias en las areas de
alimentacion (Rendon-Martos et al. 2000, Amat et al. 2005). Como los
anillamientos de pollos de flamenco se realizan al amanecer, es probable
que los pollos con categorias de buche 2 y 3 fueran alimentados por
adultos que regresan a la colonia durante la noche, mientras que es mas
probable que los pollos con categorias de buche 1 fueran alimentados por
sus progenitores durante el dia, antes de abandonar la colonia hacia las
areas de alimentacion. Consecuentemente, puede inferirse que alrededor
de un tercio de los pollos fueron alimentados al atardecer y otro tercio por
la noche. Estas proporciones concuerdan con los patrones de movimiento
de los adultos durante el periodo de reproduccion. Los adultos permanecen
en las areas de alimentacion periodos medios de ~7 dias (Amat et al.
2005). Dado que ambos miembros de la pareja contribuyen a la cria de
los pollos, y asumiendo patrones de movimientos similares entre las areas
de alimentacion y la colonia en ambos sexos, la proporcion esperada de
adultos reproductores que podrian llegar cada noche a la colonia podria
aproximarse a un tercio. Ademas, el nimero de adultos que suelen estar
presentes en la colonia durante el dia es un tercio de los pollos censados
en las guarderias (Rendon-Martos et al. 2000), los cuales podrian cebar a
los pollos antes de abandonar la colonia hacia las areas de alimentacion.

Las variaciones anuales de los tamafios de los buches de los pollos
pueden reflejar el efecto de las variaciones ambientales y los factores
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sociales sobre los patrones el aprovisionamiento de los pollos. La captura
de un numero elevado de pollos para su anillamiento proporciona una
muestra representativa de los individuos que son alimentados por los
adultos, aunque esta informacion solo puede obtenerse una vez al afio.
En aves que habitan ambientes variables pueden ocurrir limitaciones de
alimento en periodos cortos de tiempo cuyo efecto sobre los pardmetros
de aprovisionamiento puede resultar indetectable en el caso de estudios
puntuales (Weimerskirch et al. 2001). No obstante, otros estudios ponen
de manifiesto que en colonias de reproduccion de aves pueden estimarse
adecuadamente los parametros reproductivos incluso cuando los muestreos
se realizan en periodos de tiempo muy cortos (Benson et al. 2003). En el
caso del flamenco, se comprueba que los patrones de aprovisionamiento
determinados a partir de los tamafios de los buches fueron consistentes entre
dias durante el ultimo tercio de su desarrollo. Ademas, Amat et al. (2007)
mostraron que la proporcion anual de pollos cebados estuvo relacionada
con los parametros sanguineos que indicaban que los pollos de flamenco
sufrian periodos prolongados de ayuno.

Relacion entre los patrones de aprovisionamiento y la condicion corporal

Nuestros resultados muestran que la condicion media anual de los
pollos est4 asociada con la proporcion de pollos que son cebados por la
noche (categorias 2 y 3) y con el porcentaje de pollos cebados durante el
dia (categoria de buche 1). Al aumentar el nimero de dias que los adultos
permanecen en las areas de alimentacion también aumenta el periodo de
tiempo que éstos se mantienen en la colonia de reproduccion hasta realizar
otro desplazamiento para alimentarse (datos de seguimiento de cuatro
adultos marcados con transmisores por satélite: n=11; ».=0,88; P<0,001;
J.A. Amat, datos inéditos). Los individuos que permanecen en las areas
de alimentacion 4—6 dias se desplazan a la colonia, ceban a los pollos
y regresan a las zonas de alimentacion al dia siguiente o, incluso, en la
misma noche, mientras que los adultos que estan >8 dias en las areas de
alimentacion suelen permanecer 2 dias en la colonia (Amat et al. 2005).
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Si el periodo de permanencia de los adultos en la colonia se prolonga mas
de un dia, algunos adultos podrian optar por cebar a los pollos durante el
dia. La alimentacion del pollo implica que el adulto y el pollo se distancien
del resto de los individuos de la colonia para evitar interferencias con otros
individuos de la guarderia. Alimentar al pollo durante el dia permitiria
al adulto aumentar la probabilidad de deteccion de predadores terrestres
(Beauchamp y McNeil 2003). De esta forma, la proporcion de pollos
cebados durante el dia (categoria 1) constituiria un indicador del tiempo
que los adultos permanecen tanto en la colonia como en las areas de
alimentacion, la cual esta inversamente relacionado con la frecuencia de
aprovisionamiento y, consecuentemente, con la condicion de los pollos. En
especies que se alimentan desde un lugar central distante, la contribucion
a la alimentacion de los pollos se relaciona inversamente con la duracion
de la permanencia en las areas de alimentacion (Weimerskirch et al. 1997,
Granadeiro et al. 1998, Gray y Hamer 2001), lo que determina una menor
frecuencia de aprovisionamiento al pollo que no puede ser compensada
por el peso de las cebas.

Conclusiones

Nuestros resultados sugieren que el tamafio del buche puede ser un
indicador del alimento almacenado por los pollos y, por lo tanto, su uso
puede permitir tanto la obtencion de indices de condicion corporal mas
exactos como la determinacion de los patrones de aprovisionamiento de los
pollos. En el presente estudio s6lo se analizaron los registros de tamafios de
buche de pollos capturados para su anillamiento. No obstante, debido a que
las variaciones de los tamafios de los buches son perceptibles a distancia,
también es posible registrar esta informacion con el uso de telescopios.
Esta informacion, unida a la identificacion individual de los pollos a través
de marcas, puede ser una herramienta para el estudio de los patrones
de aprovisionamiento y de sus relaciones con factores demograficos y
ambientales mediante la aplicacion de modelos longitudinales de captura-
recaptura.
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Resumen

Los individuos desarrollan tacticas de forrajeo que son el resultado de presiones
selectivas resultantes de la disponibilidad de alimento. En aves longevas se ha
sugerido que el esfuerzo parental es independiente de los requerimientos de los
pollos, de forma que se maximizan la supervivencia de los adultos para incrementar
el éxito reproductivo a largo plazo. El flamenco comtn (Phoenicopterus roseus)
es una especie longeva que se alimenta en humedales distantes de las colonias
durante el periodo de cria de sus pollos. A diferencia de la mayoria de las aves, los
flamencos alimentan a sus pollos mediante secreciones que permiten proporcionar
grandes cantidades de alimento en cada visita a la colonia, lo que podria permitir
la regulacion del aprovisionamiento de alimento. Los reproductores regresan a
la colonia desde las areas de alimentacion durante la noche para alimentar a
sus pollos, pudiendo proporcionar cebas suplementarias antes de abandonar la
colonia a la noche siguiente. En el presente estudio se analiza la frecuencia de
aprovisionamiento a pollos de flamenco mediante modelos de captura-recaptura
basados en variaciones del tamafio de los buches de los pollos. La probabilidad
de que los pollos fuesen alimentados por adultos recién llegados desde las areas
de alimentacion fue independiente de la edad de los pollos; sin embargo, los
pollos de menor edad recibieron con mayor frecuencia cebas suplementarias
que los pollos con capacidad potencial para independizarse. La cantidad de
alimento proporcionada por adultos recién llegados de las areas de alimentacion
increment6 con la edad de los pollos y fue suficiente para saciarlos. Por el
contrario, la cantidad de alimento proporcionada en las cebas suplementarias fue
independiente de la edad de los pollos. La probabilidad de que los pollos fueran
alimentados durante la noche no dependié de su estado nutricional durante el dia
previo y pudo ser consecuencia de la decision independiente de ambos miembros
de la pareja de regresar a la colonia. La falta de regulacion de las cebas nocturnas
sugiere que los padres no variaron la frecuencia de sus desplazamientos entre
la colonia y las areas de alimentacion en funcidon de la edad de los pollos, pero
pudieron alimentar mas frecuentemente a los pollos mas pequefios durante
su estancia en la colonia. La capacidad de proporcionar cebas suplementarias
mas frecuentemente a pollos pequefios pudo deberse a que la produccion de
secreciones fue mayor que la capacidad de ingestion de éstos. La alimentacion
de los pollos mediante secreciones debe posibilitar que los flamencos exploten
recursos de parches distantes como unica fuente de alimento para cubrir las
necesidades tanto de los reproductores como de los pollos.
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Introduccion

Existe una compensacion entre la cantidad de recursos destinados a la
reproduccion actual y aquellos que los reproductores mantienen para su
supervivencia, de forma que los organismos regulan el esfuerzo parental
para maximizar el éxito de la reproduccion a largo plazo (Williams 1966,
Clutton-Brock 1991, Drent y Daan 1980). La obtencion de alimento por los
padres para el aprovisionamiento de sus crias conlleva un gasto de tiempo
y energia que puede afectar a su eficacia bioldgica, por lo que los patrones
de forrajeo deben reflejar la distribucion de recursos entre la reproduccion
actual y los requerimientos de los adultos (Boggs 1992). Se asume que
las tacticas de forrajeo deben maximizar la energia obtenida en relacion
a energia gastada durante la alimentacion (Stephen y Krebs 1986). No
obstante, la reproduccion impone restricciones de tiempo y energia que
impiden el desarrollo de comportamientos de forrajeo 6ptimos (Ydenberg
et al. 1992, 1994, 1998). En aves, el aprovisionamiento de los pollos se
considera uno de las fases de la reproduccion que implica un mayor gasto
energético (Drent y Daan 1980). Cuando los reproductores deben regresar
a una localizacion central para alimentar a los pollos, la eficiencia de
forrajeo incrementa al disminuir la distancia a la que se situa el area de
alimentacion y al aumentar la ganancia neta de energia al explotar dichos
parches, lo que determina un menor periodo de permanencia en el area de
alimentacion (Orians y Pearson 1979). Sin embargo, cuando el alimento
se localiza en areas distantes del sitio de reproduccion, el tiempo y la
energia destinadas al forrajeo determinan un conflicto entre la distribucion
de recursos a los pollos y al mantenimiento de los adultos (Ricklefs 1987,
Saether 1993).

Se ha sugerido que las especies longevas deben destinar un esfuerzo
parental fijo a la reproduccion, independientemente de las necesidades de
suprole, que les permita maximizar la supervivenciay con ello incrementar
su éxito reproductivo a largo plazo (Ricklefs 1987, Sather 1993, Chastel
etal. 1995). No obstante, en aves longevas se ha documentado cierto grado
de regulacion del esfuerzo destinado al aprovisionamiento de los pollos
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(p. ¢j. Johnsen et al. 1994, Bertram et al. 1996, Erikstad et al. 1997) que
se encuentra determinado por la condicion corporal de los reproductores
(Tveera et al. 1998, Weimerskitch 1998, 1999, Weimerskitch et al. 2003) y
el valor reproductivo de su prole (Tveraa et al. 1998, Erikstad et al. 2009).

Ladisponibilidad de alimento condiciona que los reproductores mejoren
su condicion corporal y puedan ajustar los patrones de aprovisionamiento
a los requerimientos de los pollos (Golet et al. 1998, Weimerskirch
et al. 2001). Los patrones de forrajeo dependen de la distribucion y
predictibilidad del alimento (Baduini y Hyerenbach 2003, Navarro y
Gonzalez-Solis 2009). En aves marinas se han descrito desplazamientos
de forrajeo unimodales, respecto a la duracion de los desplazamientos,
cuando los recursos son abundantes en las proximidades de la colonia
(Waugh et al. 2000, Baduini y Hyrenbach 2003). En este caso, los adultos
pueden regular su comportamiento de forrajeo enrelacion a las necesidades
de los pollos, bien aumentando la frecuencia de los desplazamientos a las
areas de alimentacion (Granadeiro et al. 1999, Congdon et al. 2005, Ochi
et al. 2010) o la cantidad de alimento (Waugh et al. 2000). Sin embargo,
cuando los parches 6ptimos para que los adultos se alimenten a si mismos
se encuentran mas distantes que los Optimos para alimentar a los pollos
se han descrito patrones de aprovisionamiento bimodales (Badudini
2002, Ydenberg y Davies 2010, Welcker et al. 2012). En las estrategias
bimodales los adultos alternan desplazamientos distantes a la colonia, en
los que los adultos reponen sus reservas energéticas, con desplazamientos
cortos para incrementar la tasa de ingestion de los pollos (Chaurand &
Weimerskirch et al. 1994, Weimerskirch et al. 1997, Weimerskirch 1998).
La decision de acometer un tipo de desplazamiento u otro depende de la
condicion corporal de los reproductores.

La decision de los reproductores de invertir en la reproduccion actual
también depende del valor reproductivo del pollo (Erikstad et al. 2009).
El aumento del esfuerzo parental con la edad del pollo se relaciona con
un mayor valor reproductivo de la descendencia (Ricklefs et al. 1985,
Redondo y Carranza 1989). Por el contrario, la disminucion del esfuerzo
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de la reproduccion con la edad del pollo puede estar relacionada con
restricciones energéticas de los padres, una menor demanda de alimento
por parte de los pollos o por la induccion a la emancipacion de los
pollos (Pugesek 1990, Robertson et al. 2015). En periodos proximos a la
emancipacion, la disminucion del esfuerzo parental supone la reduccion
de la tasa de aprovisionamiento y el incremento de la cantidad de alimento
proporcionada por los adultos en cada ceba (Dunn 1975, Navarro 1992,
Hedd et al. 2002, Sachs y Jodice 2009). Este patron puede reflejar los
requerimientos energéticos de los pollos, ya que aunque los costes de
mantenimiento aumentan con el crecimiento, los requerimientos de energia
de los pollos son mayores durante los picos de crecimiento previos a la
emancipacion (Dunn 1980, Ricklefs y White 1981, Cairns 1987, Emms y
Verbeek 1991, Robertson et al. 2015).

Las estrategias desarrolladas por las aves marinas para la cria de
sus pollos pueden equipararse a las exhibidas por algunas especies de
mamiferos durante la lactancia. En el caso de los pinnipedos, las areas
de alimentacion pueden estar distantes de las zonas de reproduccion,
lo que impone restricciones sobre los patrones de amamantamiento
durante el periodo de cria (Oftedal et al. 1987). Las hembras de otarios
alternan periodos de amamantamiento con otros de alimentacion
propia que determinan ciclos de ayuno para sus crias. La capacidad de
aprovisionamiento de estos mamiferos no se encuentra tan limitada como
el de las aves ya que pueden proporcionar grandes cantidades de alimento
debido a que alimentan a sus crias con leche (Boyd 1999). Por lo tanto, el
tiempo que destinan algunos mamiferos a la obtencion de alimento parece
estar limitado principalmente por la necesidad de alimentar de manera
frecuente a sus crias, pudiendo regular los patrones de aprovisionamiento
a los requerimientos de éstas (Boyd 1998, 1999, Arnould et al. 2001).

El flamenco comun (Phoenicopterus roseus) es una especie longeva
que pone un solo huevo y alimenta a sus pollos exclusivamente con
secreciones durante los tres meses que dependen de los padres (Johnson
y Cézilly 2007). Los adultos se alimentan en humedales que pueden
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distar de la colonia mas de 200 km, donde permanecen entre 7 — 9 dias
(Renddén-Martos et al. 2000, Amat et al. 2005, Rendon et al. 2014), por lo
que los pollos sufren periodos prolongados de ayuno (Amat et al. 2007).
Los adultos regresan a la colonia durante la noche para alimentar a los
pollos, proporciondndoles una ceba que supone hasta el 30% del peso
del pollo (Renddn et al. 2012). Los adultos permanecen por lo general un
dia en la colonia (Amat et al. 2005, Rendon et al. 2014) y la abandonan
durante la noche para regresar a las zonas de alimentacion. Algunos
adultos proporcionan cebas suplementarias antes de abandonar la colonia
(Jonson y Cézilly 2007). No obstante, se desconocen las estrategias de
aprovisionamiento en el flamenco comun (frecuencia de ceba y cantidad
de alimento transferido a los pollos) en relacion a los requerimientos de
los pollos. Debido a que el flamenco es una especie longeva se espera
que los reproductores desarrollen un patron de esfuerzo parental que
priorice su supervivencia frente a la fecundidad (Cézilly et al. 1995). Los
movimientos de los padres entre la colonia y las areas de alimentacion, asi
como la permanencia, en la colonia son independientes de la edad de los
pollos (Rendon et al. 2014), lo que sugiere que el esfuerzo parental atiende
a factores intrinsecos. No obstante, Cézilly et al. (1994) determinaron que
la cantidad de alimento que los machos adultos transfieren a los pollos
incrementa conforme la edad de los pollos es mayor y concluyeron que
los padres pueden ajustar el esfuerzo a los requerimientos de los pollos.

En el presente estudio se comprueba si los flamencos regulan el
esfuerzo parental o si desarrollan un nivel de esfuerzo parental fijo durante
la fase final del periodo de cria del pollo, aplicando modelos de captura-
recaptura a historiales de avistamientos de pollos marcados. Se analiza el
efecto de la edad de los pollos sobre las frecuencias de las cebas recibidas
durante la noche por adultos que llegan desde las areas de alimentacion y
su relacion con las cebas suplementarias proporcionadas antes de que los
padres abandonen la colonia para regresar a las zonas de alimentacion.
Ademas, se comprueba si hubo variaciones en la cantidad de alimento
proporcionada por los adultos tanto al llegar como al abandonar la colonia
en relacion a la edad de los pollos. En el caso que los adultos regulen la
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frecuencia de los desplazamientos a los requerimientos de los pollos se
espera que la frecuencia de visitas de los adultos a la colonia (probabilidad
de que los pollos sean cebados por la noche) varie con la edad de los pollos.
Ademas, la cantidad de alimento proporcionada en cada visita a la colonia
deberia disminuir al aumentar la frecuencia de los aprovisionamientos.
Por el contrario, si los adultos ajustan la duracion de las estancias en las
areas de alimentacion a sus requerimientos energéticos, los patrones de
aprovisionamiento nocturno deberian ser independientes de la edad de
los pollos. Esto implicaria que los adultos regresarian a la colonia con
una cantidad fija de reservas para alimentar a los pollos en cada visita a la
colonia. En este caso, como la capacidad de ingerir alimento aumenta con
la edad de los pollos, se espera que la probabilidad de proporcionar cebas
suplementarias disminuya al aumentar la edad de los pollos.

Material y métodos
Area de estudio y avistamiento de pollos marcados

El estudio se realizdo en la laguna de Fuente de Piedra (37°07'N,
4°46'W; Rendon-Martos et al. 2009). En 2003 la colonia de reproduccion
alberg6 15900 parejas que produjeron 3668 pollos de los que 612 fueron
marcados con anillas plasticas que portan un cdédigo alfanumérico para
su reconocimiento individual y a los que se les registraron parametros
biométricos. En el momento del anillamiento los pollos presentaban edades
comprendidas entre los 38 — 90 dias. El sexo de los pollos marcados fue
determinado mediante técnicas moleculares.

Debido a que lamayor parte de la laguna normalmente se seca en verano,
las guarderias de pollos se desplazan a las pocas zonas que permanecen
inundadas. En 2003 se realiz6 un seguimiento continuo de la guarderia
de pollos después del anillamiento, para lo que se utilizaron telescopios.
Las observaciones se realizaron por la mafiana (5:30 h [GMT] — 8:30 h)
y por la tarde (15:00 h — 17:00 h). No fue posible realizar observaciones
de pollos anillados las tardes del 27 de julio y 26 de agosto. Al final del
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seguimiento se registraron observaciones de 560 pollos.

Determinacion de patrones diarios de ceba

Los pollos de flamenco almacenan las cebas recibidas por sus padres
en el buche para ser digeridas posteriormente. Un estudio previo (Rendon
et al. 2012) categoriz6 los tamaiios de los buches de los pollos en funcion
de la cantidad de secreciones que almacenaban y describi6 la tasa de
absorcion de su contenido, por lo que es posible determinar el momento
en que el pollo recibid la ceba si se parte de un buche completamente
lleno. Segun este estudio, un pollo con un buche >3/4 lleno (b3) habria
sido cebado al menos con 6 h de antelacion, con buche 1/4-3/4 lleno (b2)
habria sido cebado 6 — 9 h antes, con buche 1/4 lleno (b1l) entre 9 — 14 h
antes, y si presenta el buche vacio (<1/4: b0) haria mas de 14 horas que
el pollo fue cebado. Durante la observacion de los pollos anillados se
registro la categoria del tamafio del buche. Los pollos observados con
tamafio de buche bl y b0 se incluyeron en una misma categoria ya que no
se pudo discriminar entre ellas cuando los individuos estuvieron distantes
del punto de observacion. Cuando un pollo fue observado por la mafiana
con un tamafo de buche b2 o b3 se consider6 que habia recibido una ceba
por adultos que llegaron desde las areas de alimentacion la noche previa
y si el buche fue b0 o bl se considerd que los pollos no fueron cebados
por la noche. Del mismo modo, cuando los pollos se observaron por la
tarde con buche b2 o b3 se consideré que fueron alimentados durante el
dia por adultos que permanecieron en la colonia (ceba suplementaria) y
si presentaron buches b0 o bl se consider6 que no fueron alimentados
durante el dia.

Estimacion de la edad de los pollos anillados

La edad de los pollos anillados y observados durante el periodo de
seguimiento fue determinada a partir de curvas de calibracion obtenidas a
partir de mediciones realizadas a pollos criados en cautividad (Anexo VI).

157



Capitulo 5 Frecuencia de aprovisionamiento

Se determinaron modelos de crecimiento para pollos macho y hembra
en funcion de la longitud del tarso y se estim¢6 la edad de cada individuo
mediante prediccion inversa. La edad estimada se clasifico en categorias
establecidas en funcion del desarrollo de los pollos (Allen 1956, Zweers
et al. 1995): 7 — 12 semanas (pollos que comienzan a alimentarse por
si mismos y no vuelan), 13 — 16 semanas (comen por si mismos y son
volantones) y >16 (pollos que comen por si mismos y vuelan).

Duracion de las cebas

Durante 1999y 2001 se registr6 la duracion de 188 cebas completas (48
por la manana y 140 por la tarde) con una precision de +0,1 s utilizando
crondémetros. El tiempo de las cebas se consider6 desde que las aves unian
los picos hasta que los separaban. Las observaciones se efectuaron por la
mafana (5:00 h — 8:00 h) y por la tarde (16:00 h — 19:00 h). Ambos afios
difirieron respecto a las precipitaciones en las marismas del Guadalquivir
que son el area mas importante de alimentacion al inicio del periodo de
cria de los pollos (Rendon-Martos et al. 2000). En cada episodio de ceba
se registrd el tamafio del buche del pollo al inicio y al final de la ceba. El
sexo del adulto se determino6 por sus caracteristicas fenotipicas (Rendon
et al. 2014) y la edad aproximada del pollo a partir del tamafo relativo
respecto al adulto y del desarrollo del plumaje (Jonhson y Cézilly 2007).

Para comprobar si la duracion de la ceba (Dc) es un indicador adecuado
de la cantidad de alimento que los adultos proporcionan a los pollos se
realizd un modelo logistico mixto en el que se modeliz6 la probabilidad
de que el pollo presentara el buche completamente lleno de alimento (b3)
en funcion del afio de observacion (afio), la edad del pollo en semanas (E),
una variable categérica que indica si la ceba se produjo por la mafiana o
por la tarde (m/t), el sexo del adulto (sexo), Dc y las interacciones m/t*Dc,
m/t*sexo y Dc*sexo como factores fijos. Debido a que algunos pollos
presentaron secreciones en el buche antes de ser cebados se consider6 el
tamaio del buche al inicio de la ceba como un factor aleatorio. La duracién
de las cebas se transformo logaritmicamente (InDc) y se analizé mediante
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un modelo lineal mixto en el que se incluyeron el afo de observacion,
las interacciones m/t*In(E), m/t*sexo y sexo*m/t como factores fijos y
el tamafio del buche al inicio de la ceba como un factor aleatorio. Los
modelos mas parsimoniosos se eligieron en funcion del valor de AIC. Los
modelos que difirieron en valores de AIC<2 se promediaron. Los modelos
se realizaron utilizando R (version 3.1.1; R Core Team, 2014) mediante
las funciones g/lmer y Imer del paquete /me4 (Bates et al. 2013). Para la
seleccion de modelos se utilizo el paquete MuMin (Barton 2012).

Analisis multiestado

Las probabilidades de aprovisionamiento de alimento se han
determinado a partir modelos de captura-recaptura multiestado (modelo
condicional de Arnason-Schwars; Schwarz et al. 1993). Los modelos
multiestado permiten estudiar transiciones de un estado r a otro s entre
las ocasiones ty t+1 ("), teniendo en cuenta la supervivencia de t a t+1
(S ") y la probabilidad de recaptura en el estado s en t+1 (P*). Cuando los
procesos de emigracion dominan sobre los de mortalidad la probabilidad
de supervivencia, como en el presente estudio, S puede interpretarse
como la probabilidad de abandonar el area de estudio (Pradel et al. 1997,
Rendon et al. 2014). Se analizaron 70 observaciones correspondientes a
los avistamientos realizados por la mafiana y por la tarde durante los 36
dias de seguimiento. Los historiales de observaciones de los pollos se
codificaron como no observado en la colonia (0), observado en la colonia
y con el buche b0 o0 bl (1) y pollos observados en la colonia con categoria
de buche b2 o b3 (2). Asi, si el seguimiento se inici6 por la mafana, el
historial de observaciones de un individuo “100022” indicaria que el pollo
fue observado durante la mafiana del primer dia de observacion sin ser
cebado durante la noche previa (b0 o bl), no fue visto la tarde del primer
dia ni por la manana y tarde del segundo dia, y durante la mafiana y la
tarde del tercer dia fue observado con un buche b2 o b3, lo que indica
que fue cebado durante la noche del dia dos al dia tres y la tarde (ceba
suplementaria) del dia tres.
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Bondad de ajuste y seleccion de modelos

El modelo multiestado de partida se evalud ajustando los datos a un
modelo JollyMove mediante el programa U-CARE (Choquet et al. 2005).
La bondad de ajuste de este modelo comprende distintos componentes
(Pradel et al. 2005): el componente 3G.SR comprueba la a asuncion de que
no hay diferencia de supervivencia entre individuos marcados nuevamente
y aquellos marcados con anterioridad (presencia de transeuntes), el
componente M.ITEC prueba la habituacion a la trampa (trap dependence),
es decir, si la probabilidad de que un individuo sea observado en uno de
los estados depende de que sea observado o no en el mismo estado en
un momento inmediatamente anterior, condicionado porque esté presente
en el area de estudio en ambos momentos, y el componente WBWA que
detecta si hay dependencia del estado en que se observa a un individuo
respecto a su estado previo (efecto memoria). La prueba de bondad de
ajuste muestra falta de ajuste de los datos al modelo general (tabla 5.1). El
componente M.ITEC result6 altamente significativo debido a un efecto de
habituacion inmediata a la trampa. Un examen mas detallado de las tablas
de contingencia para este subcomponente sugiere que la habituacion a la
trampa ocurri6 independientemente del estado (tamanio del buche) que
presentaron los individuos. En efecto, una prueba de habituacion a la
trampa (2.CT) de un modelo con un solo estado también fue significativo
(Cormack-Jolly-Seber: z=-17.80; *66=557,13; P<0,001). Para controlar
el efecto de la habituacion a la trampa (m) se incluy6 en el modelo inicial
el efecto de que los individuos fueran observados en la ocasion previa
mediante un modelo dependiente de la edad (Pradel 1993). El factor de
inflacion de varianza (¢) excluyendo el componente M.ITEC (Pradel et al.
2005) fue ¢=0,882, por lo que se mantuvo ¢=1.

Dado el elevado numero de ocasiones de observacion, un modelo
tiempo-dependiente no convergid en parametros estimables, por lo que
se realizaron restricciones sobre los pardmetros para comprobar hipdtesis
especificas. El modelo general incluy¢ el efecto de la interaccion de m,
la edad del pollo (variable categorica: e) y la ocasion de captura (m/t)
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Tabla 5.1. Bondad de ajuste del modelo multi-estado de de captura-recaptu-
ra para los datos de aprovisionamiento de pollos de flamenco.

Componentes 1 gl P

M.ITEC 362,47 124 0,000
M.LTEC 317,06 266 0,017
WBWA 79,68 119 0,998
3G.SR 4,98 29 1,000
3G.Sm 306,74 452 1,000
Suma 1070,93 990 0,037

sobre la probabilidad de recaptura (P _, . )y el efecto de la edad sobre
la supervivencia (S,). La probabilidad de que un pollo fuera cebado por
la noche (y .. o por el dia (v, . """ se analizo en funcion del
efecto aditivo de e y de que el pollo fuera alimentado en la ocasion previa
(at-1), ya que un modelo que incluyo la interaccidon entre ambos factores
no proporciond parametros identificables. Los modelos multiestado se
realizaron con el programa Mark (White y Burnham 1999). Los modelos
mas explicativos se seleccionaron en funcion del valor de AICc (Burnham
y Anderson 2002).

Resultados
Observacion de individuos marcados

El nimero de observaciones diarias de individuos marcados se muestra
en la figura 5.1. El porcentaje de pollos cebados por la noche (media=23,4
[e.s. 1,3] %) fue mayor que por el dia (17,3 [1,6] %) (¢,=2,92; P=0,005).
El porcentaje de pollos cebados por la noche fue relativamente estable
durante el periodo de observacion. Por el contrario, el porcentaje de pollos
cebados durante el dia vari6 de forma inversa al nimero de observaciones
realizadas diariamente (v;=-0,53; P=0,001), lo que indica que la proporcion
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Figura 5.1. Numero de pollos individualmente marcados que fueron
observados diariamente (el dia 1 es el 22/07/2003) durante el periodo de
estudio (barras grises). En dos dias s6lo realizaron observaciones durante la
mafiana (barras negras). Se representa el porcentaje diario de pollos cebados

por la noche (circulos negros) y durante el dia (circulos blancos) respecto al
total de pollos observados diariamente.

de cebas durante la tarde disminuy¢ antes de que los pollos comenzaran a
abandonar la colonia.

Modelos multiestado
Probabilidad de avistamiento de los pollos y abandono de la colonia

El modelo con el valor mas bajo de AICc (30648,6) present6 un valor
de AAICc proximo a 2 respecto al segundo modelo mas parsimonioso
(tabla 5.2). El modelo seleccionado incluy¢ la interaccion de m*e y el
efecto aditivo de m/t. Seglin este modelo, la probabilidad de observar un
pollo anillado dependio de la edad, si bien su efecto varié dependiendo de
que fuera vistos previamente (figura 5.2A). En general, la probabilidad
de observar a un pollo fue mayor cuando habia sido observado en el
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Tabla 5.2. Seleccion de modelos para la probabilidad de recaptura (P) y la
permanencia en la colonia (S) para el modelo multi-estado aplicado a los
avistamientos pollos de flamenco. Se muestran los valores de AICc, AAICc, el

numero de parametros (k) y la desviacion de los modelos.

. d—n n—d
Modelo general: S P .. -y 4"y

at-l+e

Pardametro Modelol AICc A AICc k  Desviacion
P m*e*m/t 30658,0 9,4 23 30611,8
m*e+m*m/t+e*m/t 30654,2 5,6 21 30612,0
m*e+e*m/t 30652,3 3,8 20 30612,2
m*e+m*m/t 30650,4 1,8 19 30612,3
m*m/t+e*m/t 30670,4 21,9 19 30632,3
m+e*m/t 30668,7 20,1 18 30632,5
m/t+m*e 30648,6 0,0 18 30612,5

m*e 30652,5 3,9 17 30618,4
e+m*m/t 30666,6 18,1 17 30632,5
m+e+m/t 30664,9 16,3 16 30632,8

e+m/t 30911,6 263,0 15 30881,5

m+e 30668,6 20,0 15 30638,5

e 30916,0 267,4 14 30887,9

m+m/t 30682,7 34,1 14 30654,6

m 30686,7 38,1 13 30660,6

m/t 30932,5 2839 13 30906,5
30937,2 288,6 12 30913,1

S 30738,1 89,5 16 30706,0

''m: habituacion a la trampa, e: edad del pollo (categérica), m/t: periodo de observa-

cion (manana-tarde), .: constante.

momento anterior. No obstante, fue mas probable observar pollos de >16

semanas si habian sido vistos con anterioridad. Por el contrario, fue mas

probable observar pollos de 7 — 12 semanas que pollos mayores cuando
no se observaron previamente. Por otra parte, la probabilidad de detectar

un pollo presente en la laguna fue mayor por la tarde.
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Tabla 5.3. Valores de AICc (nimero de parametros) para los modelos
multiestado de las probabilidades (y) de que los pollos sean cebados durante
la noche (n) y durante el dia (d). Se destaca en negrilla el modelo mas
parsimonioso.

Modelo general: S P,y 4"y

at-l+e

n—d

\Vd_m
. at-1 € at-l+e
. 30658,8 (12) | 30660,7 (13) | 30662,7 (14) | 30664,6 (15)
| oatl 30645,3 (13) | 30647,3 (14) | 30649,2 (15) | 30651,1 (16)
e e 30656,4 (14) | 30658,3 (15) | 30660,3 (16) | 30662,2 (17)
at-1+e | 30642,7 (15) | 30644,7 (16) | 30646,6 (17) | 30648,6 (18)

m: habituacion a la trampa, e: edad del pollo (categorica), a t-1: pollo alimentado
en la ocasion previa, +: efecto aditivo, .: constante.

El modelo que consider6d constante la probabilidad de que el pollo
permaneciera en la colonia (S) fue peor que si incluia el efecto de la
edad del pollo (AAICc=89,5). La probabilidad de permanencia diaria
de los pollos disminuyé con la edad (7 — 12 semanas: 0,971 [I.C. 95%
0,966 — 0,975]; 13 — 16 semanas: 0,923 [0,912 — 0,933]; >16 semanas:
0,916 [0,872 — 0,946]).

Probabilidad de aprovisionamiento

La probabilidad de que los pollos fueran cebados de noche y de dia
dependio de factores distintos (tabla 5.2, figura 5.2B). El modelo mas
explicativo indica que la probabilidad de que un pollo fuera cebado
por el dia fue mayor cuando el pollo recibié una ceba durante la noche
previa (efecto aditivo, g =0,804 [e.s. 0,198]) y disminuy6 con su
edad (no cebados la noche previa, 7 — 12 semanas: 0,125 [I.C. 95%
0,106 — 0,146], 13 — 16 semanas: 0,097 [0,076 — 0,124], >16 semanas:
0,072 [0,034 — 0,147]; cebados la noche previa; 7 — 12 semanas: 0,242
[0,194 — 0,298]; 13 — 16 semanas: 0,194 [0,147 — 0,253]; >16 semanas:
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Figura 5.2. (A) Efecto de la edad, el periodo de observacién (mafiana o
tarde) y el avistamiento en la ocasién inmediatamente anterior (t-1) sobre
las probabilidades (xI.C. 95%) de recaptura (P) de los pollos marcados.
(B) Probabilidades (£I.C. 95%) de que los pollos fueran cebados durante la
noche independientemente de si fueron cebados o no durante la tarde previa
(¥4 y de que fueran cebados durante la tarde dependiendo de si recibieron
W, "M ono(y, "% unaceba durante la noche previa.
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0,147 [0,071 — 0,282]). Por el contrario, la probabilidad de que los
pollos fueran alimentados de noche fue independiente de su edad y de si
recibieron una ceba previa durante el dia (0,239 [0,223 — 0,256]).

Tabla 5.3. Resultado del promedio de modelos para la probabilidad de que
el buche de los pollos estuvieran completamente llenos tras la ceba y para
la duracion de las cebas en funcion de variables explicativas (ver Métodos).

Variable Variable .
dependiente explicativa' B es.esa ‘ P
Tamafio del buche?  cte. -0,015 1,305 1,311 0,011 0,991
ano [2001] -0,882 0,535 0,539 1,637 0,102
E 0,309 0,099 0,100 3,101 0,002
m/t [t] -1,969 1,524 1,529 1,288 0,198
Dc 0,388 0,137 0,137 2,826 0,005
E* m/t [t] 0,249 0,163 0,164 1,514 0,130
Duracion de la ceba®  cte. 1,613 0,207 0,208 7,758 <0,001
In(E) 0,382 0,134 0,134 2845 0,004
m/t [t] 0,549 0,288 0,290 1,894 0,058
In(E)* m/t [t] -0,321 0,146 0,147 2,176 0,030
sexo[m] -0,047 0,159 0,159 0,295 0,768

In(E)* sexo [m] -0,220 0,142 0,143 1,537 0,124

'afo: afio de observacion, Dc: duracion de la ceba (min), m/t: mafiana-tarde, E: edad del pollo (semanas),
sexo: sexo del adulto (m: macho). Las variables indicadas con mayuscula son continuas.

2variable binaria

3variable continua

+: efecto aditivo, *:interaccion.

Duracion de las cebas

Los modelos del tamafio del buche tras la ceba y la duracion de la
ceba con valores de AAIC<2 se presentan en el Anexo VII. En el caso
de la probabilidad de que los pollos presentaran el buche completamente
lleno (b3) tras la ceba (tabla 5.3), todos los modelos seleccionados
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incluyeron la duracién de la ceba (Dc) y la edad del pollo (E), y ademas
fueron los tnicos parametros con coeficientes promediados significativos
(B,.=0,388 [e.s ajustado:0,137] y #,=-0,309 [0,100], respectivamente). La
probabilidad de que los pollos presentasen el buche lleno tras un episodio
de aprovisionamiento aumentd con la duracion de la ceba y disminuyo
con la edad del pollo (figura 5.3), lo que indica que la capacidad de
almacenamiento del buche del pollo incrementd con la edad. Respecto
a la duracion de las cebas, el In(E) se incluyé como variable explicativa
en los seis modelos seleccionados y en cuatro de ellos el factor m/t y
las interacciones In(E)*m/t y sexo*m/t. No obstante, los coeficientes
promediados mas significativos fueron los de la interaccion In(E)*m/t
(ﬁm(g)* el 1] =-0,321[0,147]) (tabla 5.3). Este modelo indic6 que la duracion
de las cebas proporcionadas por la mafiana se ajustaron a la edad de los
pollos mientras que por la tarde no existio tal regulacion (figura 5.4). La
duracion de las cebas proporcionadas durante la mafiana determind que
el buche de los pollos se llenara tras las cebas con una probabilidad >0,5,
independientemente de su edad (figura 5.4). Por el contrario, las cebas
recibidas por la tarde no fueron suficientes para llenar por completo el
buche de los pollos con mas de 8 semanas de edad.

Discusion

Los resultados del presente estudio sugieren que los flamencos
mantuvieron un nivel fijo de esfuerzo parental respecto a los
desplazamientos entre la colonia y las areas de alimentacion durante el
periodo de cria del pollo. Ademas, la cantidad de reservas acumuladas
por los padres en cada desplazamiento a las zonas de alimentacion debio
ser relativamente constante, ya que la probabilidad de proporcionar cebas
suplementarias disminuyé cuando los pollos aumentaron su capacidad
para ingerir alimento. No obstante, la alimentacion de los pollos mediante
secreciones provenientes de reservas enddgenas permitio transferir gran
cantidad de alimento, altamente nutritivo y facilmente asimilable en cada
visita a la colonia (Rendon et al. 2012). Esta caracteristica debe permitir
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Figura 5.3. Probabilidades (£I.C. 95%) de que los pollos de flamenco presen-
taran el buche lleno al final de una ceba en funcion de (A) la duracion de ésta

y (B) la edad del pollo. Las lineas sobre el eje de abscisas indican el niimero
de observaciones.
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Figura 5.4. Duracion de las cebas (zI.C. 95%) en funcion de la edad de los
pollos durante la mafiana (linea continua) y la tarde (linea discontinua). La
linea roja indica para cada edad la duracion de la ceba por encima de la cual
la probabilidad de que el buche se llenara por completo tras la ceba fue >0,5.
Las lineas sobre el eje de abscisas indican el nimero de observaciones.

a los flamencos explotar exclusivamente los recursos de humedales
distantes al sitio de nidificacion, a diferencia de la mayoria de las aves que
presentan mas restricciones para transportar alimento a sus pollos (p. ej.
Weimerskirch 1998).

Deteccion de los pollos

La probabilidad de observar a un pollo marcado fue mayor a primera
hora de la mafiana que al atardecer. Esto pudo deberse a diferencias en el
esfuerzo de muestreo, ya que las observaciones duraron una hora mas por
la mafiana. La probabilidad de deteccion también estuvo condicionada por
la edad de los pollos, siendo los de mayor edad los que tuvieron mayor
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probabilidad de ser observados. Esto se debi6é a que a medida que los
pollos crecieron ocuparon zonas mas proximas a la orilla, aumentando su
detectabilidad respecto a pollos mas pequefios que quedaron relegados a
zonas mas alejadas. Ademas, la probabilidad de observar un pollo marcado
fue mayor cuando fue visto con anterioridad, lo que pudo deberse a que
algunos pollos tuvieron preferencia por ocupar zonas donde resulté mas
facil su avistamiento. Los pollos que no fueron observados en ocasiones
anteriores presentaron una menor probabilidad de deteccion pero, al
contrario que los pollos mas fieles, la probabilidad de deteccion fue mayor
en los pollos de menor edad. Esta diferencia pudo deberse a que los pollos
mas pequeinos se vieron obligados a cambiar las zonas que ocupan dentro
del area inundada, posiblemente al ser desplazados por otros de mayor
edad. Patrones de exclusion competitiva se han observado en flamencos
adultos, donde los individuos de mayor tamafio desplazan a otros mas
pequefios en las zonas de alimentacion (Bildstein et al. 1991, Smith y
Baldassarre 1992).

Frecuencia de aprovisionamiento y movimientos de los reproductores

Nuestros resultados han permitido determinar la frecuencia de las
cebas proporcionadas durante la noche por adultos que llegaron desde las
areas de alimentacion. Estos patrones podrian reflejar la frecuencia de los
desplazamientos de los adultos entre la colonia y las zonas de alimentacion.
No obstante, la estimacion de la frecuencia de los desplazamientos de los
reproductores a través de la frecuencia de aprovisionamiento de los pollos
puede llevar a conclusiones erroneas si se desconocen los patrones de
movimientos de los adultos (Weimerskirch 1997, Granadeiro et al. 1999).
En un estudio previo mediante observaciones en el sitio de nidificacion de
adultos marcados individualmente (Rendon et al. 2014), se encontrd que
los periodos continuos de permanencia en las areas de alimentacion fueron
de 7,5 dias para las hembras y 9,2 dias para los machos, lo que resulta en
una estancia media de 8,4 dias para ambos sexos. A partir de los resultados
del presente estudio se infiere que la frecuencia de aprovisionamiento
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media de los pollos fue de ~4 dias, (1/ ¥ ¢~"[0,24]) lo que sugiere una la
duracion de la estancia media de cada adulto en las areas de alimentacion
de ~7 dias. La coincidencia entre ambas estimaciones indica que
ambos procedimientos son adecuados para estimar la frecuencia de los
desplazamientos de los reproductores entre las areas de alimentacion y la
colonia. Nuestras estimaciones son similares a las determinadas mediante
transmisores satelitales (6,9 dias, Amat et al. 2005). En consecuencia,
se pueden inferir con precision los movimientos de los padres a partir
de la frecuencia aprovisionamiento durante la noche, tal y como habian
sugerido previamente en otros estudios (Amat et al. 2007, Rendon et al.
2012).

La falta de relacion de la frecuencia de aprovisionamiento durante la
noche con la edad de los pollos sugiere que la duracidon de las estancias
en las areas de alimentacion debi6 estar condicionada por las necesidades
nutricionales de los adultos para reponer su condicion corporal y producir
secreciones antes que con alimentar a los pollos. En aves con patrones
bimodales de aprovisionamiento la realizacion de vuelos a larga distancia
es independiente de los requerimientos de los pollos y s6lo se realizan si
disminuye la condicion de los padres (Weimerskirch 1998, Wemerrskirch
et al. 1999). Esta estrategia acontece cuando los parches donde los
adultos pueden optimizar la obtencion de recursos para mejorar su propia
condicion estan distantes de las colonias de cria (Baudini 2002, Ydenberg
y Davies 2010, Welcker et al. 2012). Aunque se ha sugerido que los
flamencos pueden realizar desplazamientos >500 km en un solo vuelo
(Brown 1975, Simmons 2000), las restricciones impuestas por los costes
energéticos de la reproduccion limitarian el rango de distancias en el que
los flamencos pueden alimentarse durante la cria de los pollos (Amat et al.
2005). Los flamencos se desplazan de forma directa desde la colonia hasta
las zonas de alimentacion, probablemente debido a que los humedales que
explotan durante la cria de los pollos son altamente predecibles. En los
desplazamientos usan el vuelo activo y no de planeo como hacen otras aves
que usan parches de alimentacion distantes de los sitios de cria (Bruderer
y Boldt 2001). La predictibilidad de los humedales probablemente
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favorece la fidelidad a los mismos por los flamencos durante el periodo
de aprovisionamiento (véase Amat et al. 2005), lo que debe disminuir
los costes energéticos de los desplazamientos tanto por la disminucion
de los costes de los movimientos como por las ventajas que debe conferir
el conocimiento previo de las zonas de forrajeo (Arthur et al. 2015). El
hecho de que los tinicos humedales disponibles para alimentarse durante
la fase final de la cria de los pollos se encuentren distantes de la colonia
debe restringir la capacidad de los adultos para regular la frecuencia de
los desplazamientos en funcién de los requerimientos de los pollos, de
forma que so6lo se acometeria un nuevo desplazamiento desde las areas de
alimentacion a la colonia cuando la condicion de los adultos se hubiese
restablecido y sus reservas fueran suficientes para producir secreciones
con que alimentar a los pollos. La prolongaciéon de los periodos de
alimentacion podria incrementar la cantidad de energia almacenada por
los reproductores y con ello la produccion de secreciones, pero también
determinaria un aumento en la duracion de los periodos de ayuno de los
pollos (Amat et al. 2007). Por el contrario, el aumento de la frecuencia de
las cebas no debe ser energéticamente sostenible para los adultos debido
a los altos costes derivados del vuelo activo que desarrollan los flamencos
en sus desplazamientos, a veces con vientos de pico relativamente fuertes,
en relacion a la energia obtenida en las areas de alimentacion (Hedenstrom
1993).

A diferencia de las aves, las hembras de mamiferos pueden acumular
reservas que posteriormente son transferidas a sus crias a través de la
leche, por lo que pueden proporcionar una mayor cantidad de alimento
cada episodio de aprovisionamiento. Por ejemplo, en otaridos periodos
mas prolongados destinados a la alimentaciéon de la madre pueden
compensarse permaneciendo en la colonia mas tiempo amamantando a la
cria (Boyd 1999). Esta estrategia debe permitir que el tiempo y la distancia
a la que pueden alimentarse los mamiferos estén menos limitados que en
las aves, las cuales suelen presentar restricciones fisicas para transportar
alimento. El tamafio y los costes del vuelo deben restringir la cantidad
de reservas acumuladas por los flamencos, impidiéndoles compensar
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periodos prolongados de ayuno de los pollos con un aumento de la cantidad
de alimento proporcionada en cada visita a la colonia. No obstante, la
capacidad de los flamencos de alimentar a los pollos mediante secreciones
les permite proporcionar una cantidad de alimento abundante en cada
visita a la colonia y, por lo tanto, explotar parches distantes durante la cria
de los pollos, a diferencia de otras especies de aves que requieren, ademas,
areas de alimentacion proximas a los sitios de cria para incrementar la tasa
de aprovisionamiento a los pollos (Weimerskirch 1998, Wemerrskirch et
al. 1999).

Los pollos de flamenco realizan peticiones de alimento antes y después
de recibir las cebas (datos propios inéditos). Estos comportamientos se
han relacionado con la comunicacion del estado nutricional de los pollos
que permite a los padres tomar decisiones respecto a la regulacion del
aprovisionamiento (Moreno et al. 1998). No obstante, la regulacion de
la frecuencia de aprovisionamiento puede verse dificultada debido a
la alternancia de ambos miembros de la pareja en la alimentacion del
pollo. Los requerimientos de los pollos pueden cambiar entre dos visitas
consecutivas de un mismo progenitor si el otro aprovisiona al pollo en
ese intervalo (Ricklefs 1987, 1992). En estas situaciones parece que los
progenitores desarrollan patrones de aprovisionamiento que atienden mas
a ritmos intrinsecos de los adultos que a los requerimientos de los pollos
(Ricklefs 1992, Hamer y Hill 1993). Nuestros resultados sostienen esta
hipotesis, ya que la probabilidad de que un adulto regresase de las areas
de alimentacion para alimentar a su pollo fue independiente de que éste
hubiera recibido previamente una ceba suplementaria.

Aprovisionamiento de alimento a los pollos

Una vez que los adultos regresan a la colonia desde las zonas de
alimentacion proporcionan una ceba a sus pollos. Los pollos son
alimentados durante la noche, conforme los adultos llegan a la colonia
(Renddn-Martos et al. 2000) y las cebas se prologan durante las primeras
horas de la manana hasta que la actividad de los flamencos adultos cesa
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en el sitio de la guarderia de pollos (Rendon-Martos 1996). Los adultos
suelen permanecer en la colonia durante un dia (Rendon et al. 2014), lo
que les permitiria producir nuevas secreciones ese mismo dia. Nuestros
resultados indican que la probabilidad de que un pollo reciba una ceba
suplementaria antes de que el adulto abandonara la colonia fue mas
probable si ya habia sido alimentado la noche previa. Esto es debido a
que los mismos adultos que llegan desde las areas de alimentacion deben
cebar a los pollos tanto al llegar a la colonia como antes de abandonarla
(Rendon-Martos et al. 2000). La probabilidad de que un adulto cebe a un
pollo por la tarde fue menor cuando el pollo no fue cebado por la mafnana.
Que un pollo sdlo sea alimentado por la tarde puede indicar que el adulto
ha permanecido mas de un dia en la laguna (véase Rendon et al. 2014).

A diferencia de las cebas proporcionadas por lanoche, la probabilidad de
que un pollo fuera cebado durante la tarde disminuy6 y fue mas variable al
aumentar su edad. Mientras que tras uno de cada cuatro aprovisionamientos
nocturnos se proporciond una ceba complementaria por la tarde cuando
el pollo tuvo 7 — 12 semanas, solo en uno de cada 16 aprovisionamientos
nocturnos un pollo con >16 semanas de edad fue alimentado ademas por
la tarde. El rango de edades analizado fue incompleto, y solo se pudo
estudiar parte del desarrollo de los pollos previo a su edad potencial
de emancipacion. La clase de menor edad registrada (7 — 12 semanas)
correspondid con un estadio de desarrollo con una elevada tasa de
crecimiento (Anexo VI). La frecuencia de las cebas adicionales disminuy6
conforme los pollos adquirieron la capacidad de alimentarse y volar. Este
patron de aprovisionamiento podria interpretarse como una regulacion
de las cebas suplementarias respecto a los requerimientos energéticos
de los pollos, que determinaria una mayor tasa de aprovisionamiento a
los pollos mas pequefios y con mayor demanda energética y la reduccion
del cuidado parental conforme los pollos adquieren la capacidad de
independizarse. Sin embargo, la disponibilidad de alimento en la laguna
fue muy escasa durante el periodo de cria, por lo que los pollos no podrian
cubrir sus necesidades alimentarias alimentandose por si mismos. En este
sentido, tampoco se observo que los pollos abandonaran la colonia para
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alimentarse en humedales proximos al sitio de nidificacion.

Como se indico anteriormente, la probabilidad de aprovisionamiento
y, por lo tanto, los desplazamientos de los adultos desde la zonas de
alimentacion, no dependio6 de la edad de los pollos, e incluso los adultos
continuaron visitando el sitio de cria mas alla de la edad de emancipacion
potencial de los pollos, por lo que no parece que los adultos disminuyeran
drasticamente el esfuerzo parental al aumentar la edad de los pollos.
Una explicacion alternativa a la disminucion de la frecuencia de cebas
suplementarias conforme los pollos crecieron pudo ser el incremento en
la capacidad de éstos para almacenar alimento en sus buches conforme
crecen. Los adultos probablemente aprovisionen durante la noche a los
pollos con la mayor cantidad de alimento que pueden almacenar y dicha
cantidad aumenta con la edad de los pollos, como indica la duracion de
las cebas registradas durante la mafana (ver también Cézilly et al. 1994).
Por el contrario, la duracion de las cebas registradas durante la tarde fue
independiente de la edad de los pollos. Ademas, las cebas suplementarias
fueron insuficientes para llenar por completo el buche de pollos con
>8 semanas de edad. Nuestros resultados sugieren que, debido a que la
duracion de las estancias de los reproductores en las zonas de alimentacion
fueron relativamente constantes y, por lo tanto, la cantidad de reservas
acumuladas para alimentar a los pollos, los adultos podrian repartir una
cantidad fija de alimento entre una ceba nocturna y otra suplementaria por
la tarde. El dar una sola ceba y ademads otra suplementaria dependeria de
la edad de los pollos, cuya capacidad de almacenamiento en sus buches es
mas limitada en cuanto a cantidad de alimento en pollos de menor edad.

La falta de regulacion de la duracion de las cebas suplementarias
sugiere que la produccion de secreciones mientras el adulto se encontraba
en la colonia debi6 estar limitada por las reservas del adulto y/o por el
tiempo transcurrido desde la tiltima ceba. Los adultos pueden proporcionar
>350 g de secreciones durante cada ceba (Amat et al. 2007, Rendoén et al.
2012), lo que puede suponer una pérdida importante de reservas y agua,
principalmente para las hembras que presentan un menor tamafo corporal.
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El peso de los machos es de ~3600 g mientras que el la hembras es de
~2500 g (Gallet 1949), por lo que las cebas podria suponer una pérdida
de peso del 10% y 14%, respectivamente. Tras las cebas nocturnas los
reproductores se alimentaron y bebieron en zonas inundadas de la laguna,
aunque este comportamiento se registro principalmente en hembras
(Rendon et al. 2014).

Cézilly et al. (1994) determinaron en Camarga (Francia) que la
duracion de las cebas s6lo incrementaba significativamente con la edad
de los pollos cuando cebaban los machos, pero no las hembras. Las
diferencias entre ambos estudios pueden radicar en que en el caso de
Cézilly et al. (1994) no se hubieran distinguido entre cebas de adultos
recién llegados de la colonia y cebas suplementarias. No obstante, para
una misma especie, los patrones de aprovisionamiento difieren en funcién
de la distribucion de los recursos (Granadeiro et al. 1998), por lo que los
patrones de aprovisionamiento por los flamencos en Camarga podrian ser
diferentes de los observados en Fuente de Piedra porque en Camarga las
zonas de alimentacion se encuentran proximas a la zona de cria (Johnson
y Cézilly 2007).

Patrones de aprovisionamiento y emancipacion de los pollos

A pesar de que al final del periodo de estudio los pollos pudieron volar
y alimentarse por si mismos, la elevada probabilidad de observacion
diaria para las tres categorias (>0,9) sugiere un alto grado de permanencia
en la colonia. La capacidad de los pollos para dispersarse depende de su
condicion corporal (Barbraud et al. 2003). La condicion corporal de los
pollos en 2003 fue buena (Rendon el al. 2012), por lo que su permanencia
en la colonia no debid ser consecuencia de la incapacidad para acometer
desplazamientos a otros humedales. Nuestros resultados indican que
mientras los pollos permanecieron en la colonia los padres continuaron
regresando de las areas de alimentacion para alimentarlos, por lo que los
adultos no debieron inducir la emancipacion de los pollos reduciendo
la frecuencia de las cebas. Probablemente, la menor disponibilidad de
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alimento respecto a los requerimiento de los pollos y la expectativa de
encontrar fuentes de alimento que cubran sus requerimientos nutricionales
pudo inducir a los pollos a abandonar la colonia, y no el abandono de
los padres. La prolongacion del cuidado parental debe aumentar las
probabilidades de supervivencia de los pollos (p. ej. Sunde 2008,
Tarwater y Brawn 2010), si bien los reproductores de mayor edad son mas
propensos a extender el cuidado de los pollos mas alla de la edad potencial
de independencia (Renddn et al. 2014).

Nuestros resultados apoyan la hipotesis de que los flamencos
desarrollaron un esfuerzo parental fijo respecto a los desplazamientos
entre la colonia y las areas de alimentacion durante la cria de los pollos.
En aves marinas longevas que explotan parches de alimento distantes
de los sitios de cria los patrones de aprovisionamiento se ajustan a los
requerimientos de los pollos cuando la disponibilidad de alimento es
abundante (Weimerskirch etal. 2001, Pinaud et al. 2005, Jodice et al. 2006).
En aves que habitan humedales continentales y que deben alimentarse
lejos de los sitios de cria (Pyrovetsi 1989, Pyrovetsi y Economidis 1998),
los patrones de aprovisionamiento también varian con la abundancia y
distribucion del alimento. Por ejemplo, el pelicano blanco americano
(Pelecanus erythrorhynchos), que puede alimentarse en humedales que
distan hasta 600 km de la colonia, la disminucion del nivel de agua
condiciona desplazamientos de forrajeo mas largos y prolongados que
aumentan la tasa de abandono de los pollos (Johnson y Sloan 1978). En el
flamenco, los patrones de esfuerzo parental varian anualmente (Amat et
al. 2005, Rendon et al. 2009, Rendén et al. 2012), probablemente debido a
la variacion en la disponibilidad de alimento en los humedales temporales
(Cézilly et al. 1995, Béchet y Johnson 2008). No obstante, queda aun
por determinar hasta qué punto la variacién temporal en la disponibilidad
de alimento afecta al reparto de recursos entre diferentes tramos vitales
(supervivencia, reproduccion y crecimiento) en esta especie longeva
(Boggs 1992).
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Anexo VI

Estimacion de la edad de pollos de flamenco a partir de modelos de
crecimiento

Se emplearon 382 mediciones de la longitud del tarso y la edad de 231
pollos (129 hembras y 103 machos) con edades comprendidas entre 40 y
202 dias realizadas entre 1979 y 2009 en el zoologico de Basilea (A. Studer-
Thiersch, datos inéditos). A cada individuo se le realizaron entre 1 y 6
medidas por afio. Para determinar los patrones de crecimiento se aplicaron
modelos no-lineales mixtos (Pinheiro y Bates 2000). Concretamente,
se usé un modelo logistico con tres pardmetros que proporciond una
descripcion adecuada de la trayectoria de crecimiento del tarso frente a
otros modelos (p. ej. modelo logistico con cuatro pardmetros, Gomperts
y Von Bertalanffy) cominmente empleadas en la descripcion de las
trayectorias de crecimiento (Mineau et al. 1982). El modelo logistico se
expresa como:

Asym
xmid—edadj

tarso =
1+e( scale

donde Asym es el valor asintotico del tarso, xmid es el punto de inflexion
de la curva (la edad a la que la longitud del tarso es Asym/2) y scale es un
parametro de escala aplicado sobre la edad.

tarso

xmid; scale ;

edad
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Debido a que se emplearon medidas repetidas para algunos individuos
(datos longitudinales), se utiliz6 un modelo no-lineal mixto para incorporar
la variabilidad entre sujetos incluyendo la identidad de los pollos como un
efecto aleatorio y la edad y el sexo como factores fijos. Los andlisis se
realizaron con que paquete nlme del programa R (R. Development Core
Team 2010).

Para calcular los modelos de crecimiento se realizaron en primer lugar
modelos logisticos para machos y hembras sin incluir el factor aleatorio
con el fin de obtener los parametros iniciales del modelo.

Parametro Sexo Coeficiente  e.s.
Asym hembra 25,01 0,20
macho 28,96 0,20
xmid hembra 19,64 4,51
macho 24,22 4,47
scal hembra 25,93 2,95
macho 26,19 2,94

Inicialmente se aplicaron factores aleatorios a los tres parametros del
modelo logistico. Sin embargo, debido a problemas de convergencia del
modelo general, s6lo se obtuvieron soluciones para modelos que incluian
factores aleatorios para xmid y scal o un factor aleatorio por parametro.
Un modelo con un factor aleatorio para la asintota fuel el que presento el
menor valor de AIC.

Factor aleatorio gl AIC!

xmid + scal 10 1353,5

Asym 8 12942

xmid 8 13494

scale 8 1349.5
"método REML

La seleccion de los factores fijos muestra que los modelos que
incluyeron el efecto del sexo sobre Asym fueron los mas explicativos. La
inclusion ademas del efecto del sexo sobre xmid o scale mejoro el ajuste
del modelo. La diferencia de los valores de AIC entre ambos modelos <2,
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pero se selecciond el modelo que incluia el efecto del sexo sobre Asym y
xmid por su mayor poder predictivo.

Parametros gl AIC!

Asym xmid scale
Sexo Sex0 Sexo 8 1302.1
Sexo SeX0 7 1378,6
SeX0 . SEXO0 7 1301,2
Sexo Sexo 7 1300,1
SexXo 7 1426,6
Sexo 6 1527,9
SexXo 6 1304,6
. 6 15339

'método ML

La inspeccion de los residuos del modelo seleccionado mostré que
la variabilidad del tamafio del tarso aument6 con la edad de los pollos,
por lo que se modelizd la varianza en funcion de la edad mejorando el
modelo (AAIC=3,7). Los valores de los parametros finales del modelo
seleccionado fueron:

Parametros  Factor Coeficiente e.s. gl t P
Asym cte. 24,90 0,16 147 154,45 <0,001
sexo (macho) 4,11 0,25 147 16,78 <0,001
scal cte. 25,23 1,60 147 15,75 <0,001
sexo (macho) 3,51 1,22 147 2,889 0,005
xmid cte. 18,74 2,30 147 8,14 <0,001

Efecto aleatorio: Asym=1,183; error=0,154

El modelo seleccionado para la calibracién del crecimiento de los
pollos fue el siguiente:

189



24,9 + 4,11 * sexo [macho]

tarso(cm)=

18,74—edad (dias) j

1+ e(25,23+3,51>'=sexo [macho]

33
31
29 machos
27
25 hembras

23

Tarso (cm)

21

19

17

15 T T T 1
120 170 220

Edad (dias)

N
(=}
~
o

El modelo indica que el tamafio asintotico difiere entre sexos. Durante
el crecimiento, la longitud media del tarso de los machos estudiados se
asintotizd en 29 cm mientras las hembras no superaron los 25 cm, lo
que supone que las hembras llegan a tener tarsos un 16% mas cortos
que los machos para el rango de edades estudiado. Ademas, la velocidad
de crecimiento fue mayor en los machos. El dimorfismo sexual durante
el desarrollo de los pollos sugiere diferencias en los requerimientos
alimentarios entre géneros (Anderson 1993).

A partir del modelo de calibracion se determind la siguiente funcion
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para estimar la edad de los pollos en funcion del sexo y la longitud del
tarso:

Edad (dias)=-(2523+(3,5 l*sexo[macho]))*[ln( (2490 + 41 1*sexo [maChO])D +1874
tarso (cm)—l

La longitud de los tarsos de los pollos marcados en Fuente de Piedra
oscilo entre 16 — 28 cm en el caso de los machos y 17 — 25 cm en las
hembras. Una vez conocida la edad de los pollos en el momento del
marcaje se calculd su edad durante el periodo de seguimiento. Las edades
estimadas en dias se transformaron en semanas y se categorizaron en
funcion del estado de desarrollo de los pollos (Allen 1956). Para el rango
de tarsos estudiados, la precision de las predicciones disminuye con la
edad. La precision media (diferencias absolutas de la edad real respecto a
la predicha) de las edades imputadas esta en torno a una semana entre las
7 — 9 semanas de edad y entre las 10 y 15 semanas de edad la precision es
de unas dos semanas. En la semana 16 la precision supera las tres semanas.

Edad real n dt! Precision

(semanas) (dias [semanas])
7 8 4,6 3,510,5]
8 14 5,5 4,8 10,7]
9 24 12,4 8,8 [1,3]
10 29 16,4 13,7 [2,0]
11 19 20,9 14,6 [2,1]
12 23 17,2 13,0 [1,9]
13 27 14,9 12,4 [1,8]
14 15 16,3 14,0 [2,0]
15 6 17,4 15,3 [2,2]
16 17 16,8 25,8 [3,7]

! desviacion tipica de las diferencias edad real-edad predicha (dias)
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Capitulo 6

Estrategias de aprovisionamiento a los
pollos por adultos de flamenco comun
en un ambiente variable: evidencias
mediante analisis de isotopos estables

Fotografia: Carlos Ruiz
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Esfuerzo parental en un ambiente variable Capitulo 6

Resumen

La disponibilidad de alimento condiciona el esfuerzo parental en aves. Se ha
sugerido que las aves longevas no compensan la disminucioén de alimento con un
incremento del esfuerzo parental para aumentar la supervivencia de sus pollos
(esfuerzo parental fijo). No obstante, existen evidencias de que algunas especies
de aves longevas regulan el esfuerzo parental dependiendo de la disponibilidad de
alimento (esfuerzo parental flexible), si bien dicha regulacion depende de que los
reproductores mantengan un umbral minimo de condicion corporal. El flamenco
comun (Phoenicopterus roseus) es una especie longeva que incrementa el esfuerzo
parental al aumentar disponibilidad de alimento en los humedales temporales.
Sin embargo, se desconoce si en afios de escasez de alimento los padres asumen
costes energéticos durante la cria de los pollos. En el presente capitulo se estudia la
variacion del esfuerzo parental y la condicion corporal de los pollos de flamenco en
dos aflos con pluviometrias diferentes, que condicionaron la superficie y la duracion
estacional de la inundacion de los humedales temporales donde se alimentan.
Ademas, para determinar la proporcion de recursos exogenos y enddgenos
(reservas) empleada por los pollos y los padres durante ambos afios, se analizaron
los valores de isotopos estables de 0'°C y 0'°N de las plumas y la sangre de los
pollos, asi como de las secreciones con que los padres alimentaron a sus pollos.
Durante el afio humedo, cuando la superficie de humedales temporales fue mayor,
el porcentaje de pollos cebados y su condicion corporal fueron mayores que durante
el afo seco. Los valores de 6"*C de las plumas y la sangre de los pollos indicaron
que durante el afio himedo los adultos tendieron a proporcionaron cebas formadas
a partir de presas obtenidas en los humedales temporales. Un modelo de mezclas
de isotopos de las plumas de los pollos sugirié que los padres movilizaron reservas
para formar las secreciones en el afio seco, mientras que en el afio htimedo los
pollos fueron cebados a partir de recursos exogenos. Los valores isotopicos de la
sangre sugirieron que los pollos movilizaron una mayor proporcion de recursos
enddgenos durante el afio humedo debido a que pudieron acumular mas reservas.
Los valores de 0N de las plumas y la sangre de los pollos no difirieron entre afios,
probablemente debido a adaptaciones fisiologicas que regulan el metabolismo de
las proteinas durante periodos de ayuno prolongado. Los valores de 6'°C de las
secreciones producidas por los adultos no difirieron entre afios. No obstante, 6N
fue menor en el afio seco, lo que podria indicar un aprovechamiento mas eficiente de
las fuentes de nitrogeno debido a niveles de estrés nutricional moderado, por lo que
los padres pudieron incurrir en costes fisiologicos. Hubo una relacion significativa
entre la condicion corporal de los pollos y 6"°C de las plumas que indica que los
padres que se alimentaron en los humedales temporales destinaron mas recursos a
la cria de sus pollos. Los resultados del presente estudio sugieren que los flamencos
desarrollan un esfuerzo parental flexible por el que los padres maximizaron su
supervivencia y la de sus pollos, aunque dicho esfuerzo dependi6é anualmente de la
disponibilidad de humedales temporales.
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UIntroduccion

En aves la disponibilidad de alimento restringe la asignacion de recursos
entre distintos componentes de la historia vital (crecimiento, reproduccion
y supervivencia) de los individuos (Martin 1987). En condiciones de
escasez de alimento el esfuerzo destinado a la reproduccion disminuye si
la supervivencia de los adultos se ve comprometida (Drent y Daan 1980,
Erikstad et al. 1998). En especies longevas cabe esperar que se destine un
nivel fijo de esfuerzo parental independientemente de los requerimientos
de los pollos para maximizar el éxito reproductivo a largo plazo,
desarrollando estrategias que no pongan en peligro la supervivencia de
los padres (Stearns 1976, Williams 1966, Sather et al. 1993, Golet et al.
2000). A pesar de las evidencias de que ciertas especies longevas destinan
un esfuerzo fijo a la reproduccion (Ricklefs 1987, Sether et al. 1993,
Navarro y Gonzalez-Solis 2007), en ambientes donde la disponibilidad
de recursos es variable se ha comprobado que el esfuerzo parental puede
variar en funcion de la disponibilidad de alimento (Granadeiro et al., 1998,
Oro et al. 1999, Weimerskirch et al. 2001, Reid et al. 2003). Estudios
teoricos predicen que cuando la disponibilidad de alimento es variable,
los individuos de especies longevas pueden desarrollar un esfuerzo
parental flexible y que cuando los reproductores alcanzan un umbral
de condicion corporal pueden incrementar el esfuerzo parental incluso
a costa de su supervivencia (Erikstad et al. 1998). La capacidad de los
reproductores para afrontar dichos costes sin comprometer su condicion
corporal de manera irreversible, y con ello su valor reproductivo residual,
varia entre especies, con el género y a nivel individual (Hamer y Furness
1991, Pinaud y Wemerskirch 2002, Navarro y Gonzalez-Solis 2007,
Dehnhard y Hennicke 2013). Ademas, la condicion corporal de los pollos
puede condicionar el esfuerzo parental, ya que si las posibilidades de
supervivencia del pollo son escasas el esfuerzo parental disminuye para
aumentar la supervivencia del adulto (Erikstad et al. 1997). Por lo tanto,
el esfuerzo parental debe ajustarse en funcién de la disponibilidad de
alimento y la condicion corporal de los adultos y los pollos para maximizar
el éxito de la reproduccion a largo plazo (Erikstad et al. 1997).
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En aves que alimentan a sus pollos, el periodo de cria es una fase de
alta demanda energética (Martin 1987). En especies que se desplazan
periodicamente desde un lugar central para obtener alimento, los patrones
de aprovisionamiento son un indicador del esfuerzo parental que vincula
la distribucion y la abundancia del alimento con la asignacién de recursos
entre los requerimientos de adultos y pollos (Boggs 1992). La tasa de
aprovisionamiento estd condicionada por la disponibilidad de alimento
(Hipfner et al. 2010). Cuando el alimento es abundante los reproductores
pueden regular el aprovisionamiento en funcion de los requerimientos de
los pollos (Granadeiro et al. 1998, Weimerskich et al. 2001, Baduini y
Hyrenbach 2003). No obstante, el mantenimiento de reservas endogenas
de los padres parece determinar en ultimo término la decision de ajustar
el esfuerzo parental a los requerimientos de los pollos (Tveera et al. 1998,
Chaurand y Weimerskirch 1994, Weimerskirch 1998; Weimerskirch 1999,
Weimerskirch et al. 1999, Weimerskirch et al. 2003). Por lo tanto, para
estudiar el ajuste del esfuerzo parental a la disponibilidad de recursos
deben contemplarse tanto los patrones de aprovisionamiento como los
costes que éstos suponen para los padres (Stearns 1992).

Impedimentos logisticos pueden limitar el estudio de la distribucion
espacio-temporal de las fuentes de alimento que emplean los individuos
durante la reproduccion (Barrett et al. 2007). El desarrollo reciente del
analisis de isotopos estables ha permitido relacionar la disponibilidad de
alimento y la seleccion de la dieta durante la reproduccion. Las firmas
isotopicas de carbono y nitrégeno pesados en los organos reflejan
diferencias en los niveles troficos y los habitats de alimentacion (Hobson
1993, Kelly 2000, Forero et al. 2005, El-Hacen et al. 2014). En el caso
de los isotopos de nitrogeno, la relacion "N/"“N (6°N) experimenta un
enriquecimiento respecto a la dieta debido a la excrecion preferente
de los isotopos ligeros (Kelly 2000). Para el carbono, las proporciones
BC/™C (0"C) difieren entre las cadenas troficas de influencia marina y las
terrestres o dulceacuicolas (Hobson 1987, Bearhop et al. 1999). Debido
a que la tasa de recambio de los is6topos estables difiere entre tejidos,
es posible obtener informacion de la ecologia trofica de los organismos
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en diferentes escalas temporales (Hobson & Clark 1992, Hobson 1993,
Kurle y Worthy 2002, Cherel et al. 2005a). En aves, la firma isotopica
de las plumas refleja la dieta durante su formacion (Mizutani et al. 1990)
mientras que en la sangre completa (células y plasma) informa de la dieta
durante las semanas previas a la toma de la muestra (Hobson y Clark
1992a). No obstante, la relacion entre los valores isotopicos de los tejidos
y los de la dieta pueden verse alterados debido a diferentes factores. Los
valores isotopicos de los tejidos pueden sufrir procesos de enriquecimiento
respecto a la dieta que difieren entre tejidos debido a procesos metabolicos
especificos (Hobson y Clark 1992b) o a la alteracion de las condiciones
fisiologicas de los individuos (p. €j. ayuno, estrés, crecimiento) que
afectan de manera distinta a las proporciones de N y “C (Hobson y
Clark 1992a, Hobson et al. 1993, Bearhop et al. 2000, 2002, Vanderklift
y Ponsard 2003, Cherel et al. 2005b, Magrath et al. 2007, Sears et al.
2009, Cruz et al. 2012). El estrés nutricional condiciona variaciones
isotopicas que afectan principalmente a las proporciones de '°N, aunque
dichas variaciones difieren entre tejidos debido a su composicion y tasa
de reemplazo (Hobson et al. 1993). Hatch (1995) sugirié que el ayuno
induce el enriquecimiento de *C y °N de la hemoglobina mientras que los
valores isotdpicos de las plumas permanecen relativamente constantes.
Estas diferencias entre tejidos se han atribuido a que mientras los valores
isotdpicos de la sangre son mas sensibles a la metabolizacion de reservas
endogenas, los de las plumas indican preferentemente el uso de nutrientes
procedentes de la dieta durante su formacion.

En aves que alimentan a sus crias con presas, el estudio de is6topos
estables de los tejidos del pollo permite inferir la dieta que los padres
les proporcionan a lo largo del periodo de crecimiento (Navarro et al.
2010, Ramirez et al. 2012). Sin embrago, en animales que alimentan a
sus crias con secreciones (p. €j. mamiferos) los tejidos de las crias pueden
aportan ademads informacion sobre la dieta y el uso de reservas enddgenas
de los padres (Polito y Goebel 2010, Oftedal 2000). En mamiferos, las
firmas isotdpicas de los tejidos de las crias lactantes y de las madres estan
correlacionadas (Jenkins et al. 2001, Ducatez et al. 2008, Drago et al.
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2010) por lo que pueden emplearse para determinar los cambios de dieta
durante la ontogenia (Orr et al. 2012). Son escasas las especies de aves
que alimentan mediante secreciones sus pollos. Solo tres grupos de aves
producen secreciones para alimentar a los pollos en algin momento de
su desarrollo: el macho de pingiiino emperador (Aptenodytes forsteri)
(Prevost y Vilter 1962) y los machos y las hembras de palomas, tortolas
(Levi 1951) y flamencos (Studer-Thiersch 1967). Al igual que la leche
de mamiferos, las secreciones producidas para alimentar a los pollos
aportan a €stos tanto componentes nutricionales como moduladores de la
respuesta inmune y de la flora intestinal (Gillespie et al. 2012, Eraud et al.
2008). Ademas, tanto la produccion de la leche en mamiferos como de las
secreciones en aves se encuentra regulada por la prolactina (Horseman y
Buntin 1995). La composicion de las secreciones del flamenco es similar
a la de la leche respecto al contenido de grasa (~60% del peso seco) y
proteinas (~35%), aunque el contenido en hidratos de carbono de la leche
es mayor (Ward et al. 2001, Dierenfeld et al. 2009).

El flamenco comun (Phoenicopterus roseus) es un ave longeva adaptada
a explotar los recursos de un amplio rango de tipos de humedales. Las
hembras ponen un s6lo huevo por puesta que es incubado por ambos
miembros de la pareja (Johnson y Cézilly 2007). Cuando el huevo
eclosiona ambos padres alimentan al pollo en el nido de forma regular
hasta que éste se incorporan a la guarderia (Rendon-Martos et al. 2000).
Posteriormente, los adultos se desplazan a zonas de alimentacion distantes
de la colonia para obtener alimento (Amat et al. 2005). La frecuencia de los
desplazamientos de los reproductores entre las zonas de alimentacion y la
colonia depende tanto de factores intrinsecos (sexo y edad de los adultos)
como extrinsecos (variaciones interanuales) que determinan la frecuencia
de aprovisionamiento (Rendén et al. 2012, 2014). En la colonia de
reproduccion de Fuente de Piedra (sur de Espafia) los flamencos obtienen
alimento principalmente en los humedales del estuario del rio Guadalquivir
que pueden distar >130 km (Rendon-Martos et al. 2000, Amat et al. 2005).
Este complejo de humedales esté integrado por marismas temporales que
se secan durante el verano. A principios de la década de 1990 unas 3000 ha
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de humedales fueron transformadas en piscifactorias que han supuesto un
habitat de alimentacion complementario para las aves acuaticas durante
los periodos de sequia (Renddn et al. 2008, Kloskowski et al. 2009, Ramo
et al. 2013, Walton et al. 2015).

El desarrollo de la reproduccion del flamenco comin se encuentra
limitado por la disponibilidad de alimento en los humedales temporales
(Cézilly et al. 1995, Rendon-Martos 1996, Béchet y Johnson 2008), por
lo que se ha considerado que los adultos no pueden compensar la falta
de alimento en afios secos con un mayor esfuerzo parental (Cézilly et al.
1995). En el presente capitulo se estudia como el flamenco comun varia
el esfuerzo parental durante el periodo de cria de los pollos dependiendo
de las disponibilidad de zonas de alimentacion. Si los reproductores
maximizan su supervivencia (inversion parental fija) cabe esperar que su
condicidn, inferida a través de la movilizacion de reservas enddgenas, se
mantenga constante independientemente de la disponibilidad de alimento,
y que el esfuerzo parental y la condicidon de los pollos aumenten con la
disponibilidad de areas de alimentacion (Sather et al. 1993). En el caso
de que los flamencos ajusten el esfuerzo parental a los requerimientos
del pollo (hipdtesis del estrés, Nur 1984, Golet y Irons 1999) cabe
esperar que la condicion de los pollos no varie con la disponibilidad de
zonas de alimentacion. Segun esta hipodtesis, la disminucion de zonas de
alimentacion determinaria el aumento en la tasa de aprovisionamiento y el
empeoramiento de la condicion corporal de los padres. Alternativamente,
si los padres ajustasen el esfuerzo parental maximizando tanto su
supervivencia como la de sus pollos (inversion parental flexible), se
espera que el esfuerzo parental y la condicion de los pollos disminuyan
al reducirse la disponibilidad de las areas de alimentacion. Ademas, como
los padres deberian compensar la falta de recursos aumentando el esfuerzo
parental para incrementar la supervivencia de los pollos, la condicion
de los padres también empeoraria cuando la disponibilidad de zonas
de alimentacion se reduce (Erikstad et al. 1998). Para comprobar estas
hipotesis se estudiaron los patrones de aprovisionamiento y la condicion
corporal de los pollos durante dos afos que difirieron en la disponibilidad
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de zonas de alimentacion en las marismas del Guadalquivir (afios seco y
hiimedo). Ademas, se determina si dichas variaciones afectaron al origen
de los recursos (exdgenos y enddgenos) utilizados por los pollos y los
adultos durante el periodo de cria. Para ello se analizan las proporciones
isotopicos de *C y "N de las plumas y la sangre de los pollos y de las
secreciones con que los padres alimentan a sus pollos.

Material y métodos
Area de estudio

El estudio se realiz6 en la colonia de flamencos de la Reserva Natural
Laguna de Fuente de Piedra (37°07° N, 4°46° W, figura 6.1A). Las zonas
de alimentacion mas importantes para los flamencos durante el periodo
de cria de los pollos fueron las Marismas del Guadalquivir (MM) y las
piscifactorias de Veta la Palma (VP), localizadas en la desembocadura
del rio Guadalquivir (figura 6.1A) (Rendén et al. 2008). Las MM estan
constituidas por marismas estacionales con una extension de c. 30000 ha.
El grado de inundacion de MM varia anual y estacionalmente dependiendo
de las precipitaciones (Ochoa y Reinoso 1997, Diaz-Delgado et al. 2010).
La inundacion media invernal en las MM (13000 ha) es muy variable entre
afios, desecandose durante el verano. VP constituye un conjunto de balsas
de agua salobre con un régimen de inundacion artificial semipermanente
mantenido mediante el bombeo de agua de la desembocadura del rio
Guadalquivir (Frisch et al. 2006). La superficie de VP es mas reducida
(3.800 ha) y menos variable entre afios que la de las MM, permaneciendo
inundas durante todo el afio. La comunidad de macroinvertebrados de VP
estd dominada por crusticeos y es variable entre balsas debido al régimen
de inundacion de las piscifactorias (Frisch et al. 2006).

En 2006 y 2007 se establecieron en Fuente de Piedra sendas colonias
de flamencos que albergaron 19000 y 15076 parejas, respectivamente. En
2006 la primera puesta se realizo6 el 18 de marzo y el Gltimo nacimiento se
registro el 25 de mayo. En 2007 la primera puesta acontecio el 27 de febrero
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y el ultimo nacimiento el 20 de junio. El nimero de pollos producidos
en 2006 se estim6 en 10400 (éxito de la reproduccion: 55%) mientras
que en 2007 sélo se contabilizaron 2658 pollos (éxito: 18%) debido al
abandono parcial de la colonia por la irrupcioén de un zorro (Vulpes vulpes)
durante el periodo de incubacion (A. Garrido, com. pers.). En 2006 (en
adelante afio “seco”) las precipitaciones acumuladas en octubre-febrero
en las MM fueron menores (285 mm) que en 2007 (497 mm; en adelante
afno “htimedo”), lo que determin6 que la superficie inundada al inicio del
periodo de reproduccion fuera de 15000 ha en 2006 y 20000 ha en 2007, y
que el periodo de inundacion fuera mas prolongado durante 2007 (figura
6.1B).

Condicion corporal de los pollos y patrones de alimentacion

Durante los dos afios de estudio se capturaron pollos para su
anillamiento y toma de datos biométricos del tarso, pico, ala y peso. En
2006 el anillamiento se realiz6 el 15 de julio (590 pollos) y en 2007 el 14
de julio (586 pollos). El tamafio de los tarsos de los pollos anillados no
difirié significativamente entre afios (2006: 204,64 [e.s. 1,65] mm, n=95;
2007: 200,54 [1,84] mm, n=102; prueba de Wilcoxon: z=1,61; P=0,107).
Debido a que los pollos almacenan en el buche las secreciones que les
proporcionan los padres, a cada pollo se le asignd una categoria de tamafio
del buche (0: vacio, 1: con trazas de ceba, 2: V4-¥4 de su capacidad y 3: >%
de su capacidad; Rendon et al. 2012).

La condicion corporal de los pollos en los dos afos de estudio se
determind mediante un modelo lineal del logaritmo del peso en el que
se incluyd como factores explicativos las interacciones afio*In(tarso) y
sexo* In(tarso). Como la cantidad de alimento almacenada en el buche del
pollo puede suponer un 18% del peso neto del pollo (Renddn et al. 2012)
se controlo estadisticamente el efecto del tamafo del buche sobre los
valores del peso. Se determinaron los términos significativos del modelo
y se emplearon los residuos como indices de la condicion corporal de los
pollos, excluyendo el efecto del afio y de la interaccion afio*In(tarso).
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El tamafio del buche también permitio inferir el momento del dia
que los pollos fueron cebados (Rendon et al. 2012). Los buches con
categorias de tamafio 2 y 3 indican cebas proporcionadas por los padres
durante la noche, por lo que pueden ser un indicador de la frecuencia de
aprovisionamiento a los pollos (Amat et al. 2007, Rendén et al. 2012). Se
comprobd mediante una prueba de y* si hubo diferencias significativas
entre afios en las proporciones de pollos con buches de tamafio 2 y 3.

Toma de muestras y andlisis de isotopos estables

Durante la primavera (24, 25 y 27 de abril) y el verano (3, 5 y 21 de
julio) de 2007 se muestrearon las presas potenciales de los flamencos en
las MM y VP. Los puntos de muestreo se ubicaron en las zonas de los
humedales donde previamente se observaron flamencos alimentandose.
Se tomaron muestras de la columna de agua empleando una red de mano
durante periodos de 15 minutos. Las presas capturadas fueron Anostraceos,
Cladéceros, Decapodos, Isépodos, Misidaceos, Coledpteros, Dipteros,
Heteropteros y Odonatos (tabla 6.1). Tras su recoleccion, las presas fueron
almacenadas en alcohol (Hobson et al. 1997). Las muestras se desecaron
en el laboratorio a 50 °C durante 48h y posteriormente se pulverizaron con
un mortero.

Durante los anillamientos de pollos se tomaron muestras de plumas,
sangre y contenido del buche de los pollos. Las muestras de plumas se
obtuvieron cortando 2 cm de la parte distal de las plumas cobertoras
alares. La composicion isotopica es similar ente diferentes tipos de plumas
(Jaeger et al. 2009) por lo que es preferible muestrear plumas que no
perjudiquen la capacidad de vuelo de los pollos. Las muestras de plumas
fueron guardadas en sobres para su transporte al laboratorio, donde se
preservaron de la humedad. La sangre se extrajo de la vena tarsal y fue
conservada en etanol al 70% (Hobson et al. 1997). Se empleo la parte
celular y el plasma de la sangre (a partir de ahora sangre), por lo que no
fue necesaria la extraccion de lipidos para su analisis (Bearhop et al. 2000,
Cherel et al. 2005a). Las cebas se extrajeron masajeando suavemente el
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Tabla 6.2. Valores medios, desviacion tipica (d.z.) y tamafio muestral (n) de
los valores isotopicos por localidad y periodo de muestreo en las areas de
alimentacion de los flamencos durante la cria de los pollos. Los niveles que no
comparten la misma letra son significativamente diferentes (P<0,05) segiin la
prueba de comparaciéon de medias de Tukey.

Isotopo Localidad' Periodo?> Media dt. n Tukey
oBC MM p -20,83 1,77 17 B

v 2212 211 13 B

VP P 1824 234 12 A

v 1744 243 10 A

SN MM p 863 1,09 17 B
v 629 246 13 C

VP p 1287 1,77 12 A

v 1149 272 10 A

' MM: Marismas del Guadalquivir, VP: Veta la Palma.
2 p: primavera, v: verano.

buche de los pollos hasta que regurgitaron su contenido y se conservaron
en frio (4 °C) durante el transporte hasta el laboratorio. Los pollos a los
que se les extrajo el contenido del buche presentaron tamafios de buche
2 y 3, lo que podria afectar a los valores isotdpicos de la sangre y la ceba
debido a diferencias nutricionales a corto plazo (Amat et al. 2007). No
obstante, no se encontraron relaciones significativas entre el tamano del
buche y los valores isotopicos de la sangre y las secreciones (resultados
no mostrados).

En el laboratorio las muestras se congelaron y desecaron para
pulverizarlas posteriormente empleando un mortero. El andlisis de
isotopos estables se realizo en el Iso-Analytical Ltd. Laboratory (Sercon
Ltd., Crewe, U.K.), empleando espectrometria de masas para obtener
las proporciones isotopicas de carbono (*C/'*C) y nitrégeno (’N/"N)
respecto a un material de referencia. Las proporciones de isdtopos estables
se expresaron usando la notacion ¢ en unidades por mil (%o) respecto al

208



Esfuerzo parental en un ambiente variable Capitulo 6

estandar (0"°C y 0'°N):
5(%0) - [(Rmuestra referencia) - 1] ¥ 1000
donde R_  es la proporcion isotopica (C/"*C, "N/"N) en la muestra

Y R .. €8 la proporcion isotopica para el material de referencia. Los
materiales de referencia para el carbono y nitrégeno fueron el estandar
internacional Peedee Belemnite (PBD) y nitrogeno atmosférico,
respectivamente.

Para utilizar los is6topos estables como predictores de las fuentes
de alimento de los consumidores es necesario aplicar factores de
discriminacion apropiados entre la dieta y los tejidos (Phillips y Gregg
2001, Phillips y Koch 2002). Debido a que los pollos de flamenco se
alimentan exclusivamente de las secreciones proporcionadas por sus
padres, las sefiales isotopicas de los pollos debieron refiejar la alimentacion
de éstos, aunque modificada debido al fraccionamiento isotopico presa-
secreciones y secreciones-tejidos de los pollos (Jenkins et al. 2001). En
mamiferos ocurre fraccionamiento isotdpico durante la produccion de la
leche, incluso cuando los nutrientes destinados a su produccion provienen
directamente de la dieta y no de reservas acumuladas previamente
(Miller et al. 2011). Por lo tanto, fue necesario considerar los factores de
discriminacion entre los valores isotdpicos de la dieta de los padres y las
secreciones para reconstruir su dieta durante la cria de los pollos. Para
estimar los factores de discriminacion entre las presas potenciales de los
padres y las plumas y la sangre de los pollos (A plumas/sangre — dieta) se
empled un factor de discriminacion indirecto (Zenteno et al. 2014) en el
que se incluyeron el enriquecimiento isotopico de las secreciones respecto
a las presas (A secreciones — presas) y el enriquecimiento de los tejidos de
los pollos respecto a las secreciones producidas por los adultos (A plumas/
sangre — secreciones):

A plumas/sangre — dieta = (A plumas/sangre — secreciones) + (A secreciones — presas)
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Para flamencos adultos se han determinado los valores de
enriquecimiento dieta-plumas (A*C: media 3,6 %o [1 d.t. £0,6]; AN:
5,6 %o [£0,3]; Mizutani et al. 1992). No se han estudiado los factores
de fraccionamiento dieta-sangre para el flamenco, por lo se emplearon
los valores determinados por Hobson y Clark (1992b) para aves (A"C:
-0,3 %o [ £0,8]; AN: 3,1 %o [£0,2]). Tampoco existe informacion sobre
factores de discriminacion entre las secreciones y el alimento para el
flamenco u otras especies de aves que producen secreciones para alimentar
a sus pollos (p. ej. palomas). Las secreciones de las aves tienen una
composicion similar de grasas y proteinas a la leche de mamiferos (Ward
etal. 2001, Dierenfeld et al. 2009). Ademas, la prolactina promueve tanto
la produccion de leche en mamiferos como la de secreciones en aves,
estando asociada con la acumulacion de grasas en las células epiteliales
(Horseman y Will 1984, Horseman y Buntin, 1995). Muchos genes
implicados en la sintesis de lipidos son compartidos por mamiferos y
aves, lo que resulta en que los principales acidos grasos de la leche y las
secreciones son similares (Gillespie et al. 2013). Por lo tanto, se utilizaron
los valores de discriminacion estimados en mamiferos (AC: -1,1 %o;
APN: 1,9 %o; Miller et al 2011). Estos valores se emplearon para el calculo
de los factores de fraccionamiento indirecto de las plumas y la sangre, y
como factor de enriquecimiento directo para las secreciones. Los valores
de discriminacion empleados parecen adecuados, ya que los valores de
los tejidos de los pollos y de las fuentes de alimento mostraron un mayor
solapamiento cuando se utilizaron valores de discriminacion indirectos
(figura 6.5). Finalmente, debido a que las proporciones isotdpicas de los
tejidos de los pollos pueden verse afectadas por el crecimiento, el valor de
0"N se redujo en un valor de 0.55 %o (Sears et al. 2009, Weiser y Powell
2011).

Analisis estadisticos

Los patrones de correlacion entre los valores isotopicos dentro de
los tejidos pueden indicar el acoplamiento de las rutas metabolicas del
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carbono y el nitrogeno (Hobson et al. 2000, Kelly 2000, Meoller et al. 2006).
Ademas, la correlacion de los valores isotopicos entre tejidos con distinta
tasa de recambio sugiere preferencias troficas a largo plazo (Bearhop et al.
2006). Se aplicaron correlaciones de Pearson para comprobar el grado de
asociacion de los valores de 0'°N y 0'"°C de cada tejido, asi como entre de
los valores de cada especie isotopica entre tejidos.

Se determinaron variaciones entre afios de la composicidon isotopicas
total (MANOVA) y de los valores de 6"°C y 6"°"N (ANOVA). Los valores
de 0"°C y 0'°N pueden covariar debido a que comparten rutas metabolicas
comunes o a que los valores isotdpicos de ciertos niveles troficos estan
asociadas con habitats especificos (Kelly 2000). Para cada tipo de muestra
analizada se control6 el componente trofico de 0'*C (Bearhop et al. 2006,
Votier et al. 2010, Ceia et al. 2012) incluyendo como covariable 6"°N.
Asimismo, para controlar el componente espacial de 6"°N se incluy6 6'°C
como covariable. No obstante, la inclusion de los componentes trofico y
espacial en los modelos no modifico los efectos del afo sobre los valores
isotdpicos, por lo que no se incluyeron en los modelos finales.

Para determinar la contribucion relativa de las presas potenciales de los
flamencos reproductores en las MM y VP sobre la composicion isotdpica
de las plumas y la sangre de los pollos, asi como sobre las secreciones
de los adultos, se empled un modelo de mezcla de isétopos que utiliza
una aproximacion Bayesiana y se incluy6 a los individuos como factores
aleatorios. Los modelos se realizaron empleando el paquete MixSIAR
(Stock y Semmens 2013) en R. El diagnostico de la convergencia de los
modelos fue confirmada a partir del estadistico de Gelman-Rubin (Gelman
y Rubin 1992). Debido a que la composicion isotopica de las presas no
dependi6 del grupo taxondmico (orden) al que pertenecian (MANCOVA:
A de Wilks=0,578; Fl& 6
las fuentes los valores medios de las presas en cada localidad y periodo de
muestreo. Los valores de 6°N de las presas dependieron de la localidad
(F=68,27; P<0,001) y del periodo de muestreo (F=10,57; P=0,002), pero
no hubo efecto de la interaccion entre ambos factores (£=0,70; P=0,406).

=1,333; P=0,192), se utilizaron como valores de
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Respecto alos valores de 0'°C, dependieron del sitio de muestreo (F=36,62;
P<0,001) pero no variaron entre periodos (F=0,17; P=0,683), siendo la
interaccion entre la localidad y el periodo de muestreo ligeramente no
significativa (F=3,01; P=0,089). Una prueba de comparacioén de medias de
Tukey reveld que los valores de 6"°N y 6'*C no variaron significativamente
en VP entre periodos (tabla 6.2). En MM tampoco difirieron los valores
de 0"C entre periodos, mientras que ¢'°N fue mayor en primavera. Por
lo tanto, en el analisis de mezcla de is6topos se empled para las MM los
valores isotopicos medios de las presas en primavera (MMp) y verano
(MMyv), mientras que para VP se calcularon los valores medios agrupando
los dos periodos de muestreo (0"°C: media -17,88 %o [d.t. 2,36], 0"°N:
12,24 %0 [2,31]).

Resultados
Uso de las areas de alimentacion

El nimero de flamencos presentes en las MM durante el periodo de cria
de los pollos disminuyd con su desecacion, al tiempo que incrementaron
en VP (figura 6.1B). En 2006 el numero de flamencos en las MM fue
superior al presente en VP en abril y descendio drasticamente en mayo.
En 2007, cuando la duracion de la inundacién fue mayor, el nimero de
flamencos en las MM fue mayor al de VP hasta el mes de junio, a partir de
cuando incrementaron los efectivos en VP.

Patrones de aprovisionamiento y condicion de los pollos

Las cebas de los pollos durante la noche previa al anillamiento (tamafios
2-3) fueron mas frecuentes en 2007 (34%,) que en 2006 (24%) (x,=12,41;
P<0,001).

El peso de los pollos no estuvo relacionado con las interacciones
sexo*tarso (F]’ 1gs—0,07; P=0,787) ni afio *tarso (Fl’ 10gs—0,20; P=0,653). El

sexo de los pollos tampoco afecto significativamente al peso (F, | ..=0,05;
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Figura 6.2. (A) Relacion (I.C. 95%) del peso de los pollos con la longitud del
tarso en pollos de flamenco con el buche vacio en 2006 (circulos blancos, linea
gris) y 2007 (circulos negros, linea negra). (B) Medias minimas cuadraticas
(I.C. 95%) de los valores de peso predichas por el modelo para las categorias
de tamafio de buche.
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P=0,830). El ano (F, ,=1095,76; P<0,001) y el tarso afectaron
significativamente al peso (F, .=2653,52; P<0,001). En 2006 el peso
medio de los pollos (1731 [1.C. 95% 1714 - 1748] g, medias predichas
por el modelo para un buche 0) fue un 16% menor que en 2007(2066
[2045 - 2086] g; figura 6.2A). El tamano del buche afect6 al peso de los
pollos (¥, ,,,=76,92; P<0.001), de forma que la diferencia media de peso
entre un p’ollo con el buche lleno (buche 3) y vaci6 (buche 0) fue del 12%
(figura 6.2B).

Valores isotopicos en plumas, sangre y cebas

Los valores isotopicos de las plumas y la sangre de los pollos asi como
de las secreciones producidas por los adultos en 2006 y 2007 se muestran
en la tabla 6.3 y la figura 6.3. Las plumas estuvieron mas enriquecidas en
0"C respecto a la sangre en 2006 (diferencia media 0'*C plumas-sangre:
2,07 [e.s. 0,12] %o; prueba para datos emparejados: .,=16,64; P<0,001)
que en 2007 (1,57 [0,13] %o; ¢,=11,94; P<0,001) (prueba de diferencia
media entre grupos: F=7,37; P=0,007). Los valores de 6"°N de las plumas
fueron mayores que los de la sangre (diferencia media 0'°N plumas-
sangren 2006: 1,75 [0,10] %o; 2,.=17,18; P<0,001; 2007: 1,48 [0,12] %o,
t,=12,31; P<0,001) pero estas diferencias no variaron entre afios (£=2,30;
P=0,100).

Las plumas también estuvieron enriquecidas en 0'*C respecto a las
cebas y las diferencias fueron mayores en 2006 (2006: 5,11 [0,39] %eo;
t,,=13,25; P<0,001; 2007: 3,72 [0,33] %o; ¢, =11,14; P<0,001; F=7,53;
P=0,007), al igual que los valores de 6"°C de la sangre (diferencia media
0"C sangre-ceba, 2006: 2,98 [0,35] %o; #,=8,44; P<0,001; 2007: 1,80
[0,31] %o; 1,,=5,75; P<0,001; prueba de diferencia media entre grupos:
F=6,19; P=0,014).

Las plumas estuvieron enriquecidas en J6'°N respecto a las cebas
(2006: 3,52 [0,32] %o; £,,=11,21; P<0,001; 2007: 2,14 [0,32] %o; £..,=6,55;
P<0,001) siendo esta diferencia mayor en 2006 (F=9,22; P=0,003). En
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2006 la sangre estuvo enriquecida en 0'°N respecto a las cebas (1,70
[0,31] %o, ¢,,=12,31; P<0,001) pero no en 2007 (0,49 [0,32] %o, t.,=1,54;
P=0,129) (F=7,41; P=0,008).

Los valores de C/N de las secreciones en 2006 (11,75 [3,43]) tendieron
a ser mayores que en 2007 (10,92 [4,38]) aunque las diferencias no fueron
significativas (z=1,91; P=0,056).

En 2006 los valores de 0'°N y ¢'°C no estuvieron correlacionados entre
si en los tejidos de los pollos (figura 6.4). Por el contario, en 2007 la
correlacion entre ambos isdtopos fue significatica. No hubo asociacion entre
0N y 6"C en las secreciones en los anos de estudio. Los valores de 6'°N
y 0"*C estuvieron correlacionados positivamente entre tejidos/muestras en
2006 y 2007, si bien las asociaciones plumas-sangre y sangre-secreciones
fueron mas estrechas que la relaciéon pluma-secreciones para ambos

Tabla 6.3. Valores medios, desviacién tipica (d.z.) y tamaifio de muestra (n)
de los valores isotopicos de plumas y sangre de pollos de flamenco y de las
secreciones proporcionadas por los padres en 2006 y 2007.

Tejido/Muestra Isétopo  Afio Media dt. n
Plumas oBC 2006 -16,72 1,85 94
otC 2007  -18,31 2,19 84
o"N 2006 17,18 1,88 94
"N 2007 16,8 2,16 84

Sangre oBC 2006  -18,79 22 79
oBC 2007  -20,02 2,06 78
"N 2006 15,42 1,69 79
0N 2007 15,26 1,69 78

Secreciones oBC 2006  -21,85 3,82 75
oC 2007 -21,87 3 85
0N 2006 13,51 2,74 75
O°N 2007 14,63 2,88 85
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Figura 6.3. Valores isotopicos de las plumas y la sangre de los pollos, asi como
de las secreciones producidas por los adultos para alimentar a los pollos
durante 2006 y 2007.

isotopos (figura 6.4).

El analisis MANOVA indic6é que las composiciones isotopicas de las
plumas y la sangre variaron entre afios, no asi la de las secreciones (tabla
6.4). Respecto a isotopos concretos, los valores de ¢"°C de la pluma y
sangre variaron entre afios, mientras que 6"°C de la ceba no vari6 entre
afos (figura 6.3). Los valores de 0'°N de las plumas y la sangre no variaron
con el aflo, mientras que los valores de 6'°N de la ceba fueron mayores en
2007 (figura 6.3).

Los modelos de mezclas (MixSIAR) mostraron que la contribucion
de las areas de alimentacion difirio entre tejidos/muestras en ambos afos
de estudio (figuras 6.5 y 6.6). En el caso de las plumas, en 2006 la mayor
contribucion correspondié a VP (mediana 64% [intervalo de credibilidad
del 95%: 37%-86%]) y en menor medida a las MMp (25% [2%-57%]),
mientras que en 2007 tanto VP (47% [29%-67%]) como las MMv (43%
[17%-64%]) fueron fuentes de alimento relevantes. Para la sangre, en

216



Esfuerzo parental en un ambiente variable Capitulo 6

19

17

15

134

-147

164 r%=0,269 n.s.

—18:

204 r%=0,647 ***

-22

244 a a - -
18E 06—, *R% 06—, o - &Dk - o “e g .

3 r%=0,876 r%=0,230 n.s. vt . o el o TegF .
163 "N ol £ I S LU EE R S

I ok 07—, o . % [ B oaigé. b Yooy +
i r 0,894 r7=0,586 sangre IR, 0:{'; Pl SRl

3 grdae® [ o B e, ot s
12 L . .,

:: °°° o%:ooo‘;. * . i o 2 .Q.O
A7T3 r%=0,171n.s. | r®=0,865*** | r®=0,144 ns. g * o N i o
-193 0"C . e 1 < ;g‘::“%o‘ N

= 3 * 4 * 2
z;_ r=0,530 ** | r7=0,888 *** | r7=0,546** | sangre %2‘*-0‘:9‘;;{‘ B Bataiet
-253 R L
193 P

3 06—, * 06—, 06—, %% 06—, oty
163 r%=0,355 r®=0,102 n.s. | r*°=0,448 r=0,033 n.s. 55N @ 0}”? 3;:;
144 . e O

3 r=0,343* r=0,246 n.s. | r’=0,488 *** | r=0,195 n.s. |SECreciones| . °oo'.."53 %ol
113 LT

3 LY .&0'

83 -
173
203 r®=-0,054n.s.[ r=0,483*** | r®=-0,054n.s. | r®=0,694 *** I r*=0,121n.s. 51°C
233 .
26:: r7=0,247 n.s. | r=0,396 ** r’=0,153 n.s. | r=0,589 *** [ r%=0,174 n.s. | S€creciones
_29-'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I'I' L I D R M M M M M M M M

13 15 17 19 -24 -20 -17 -14 12 14 16 18 -25 -22 -19 -16 8 10 13 16 19 -29 -25-22-19

Figura 6.4. Diagramas de dispersion de las relaciones entre 0'*C y 0N de
las plumas y la sangre de pollos de flamenco y las secreciones producidas
por los padres para alimentarlos (semi-matriz superior) en 2006 (ciculos
blancos) y 2007 (circulos negros). En la semi-matriz inferior se presentan los
coeficientes de correlacion de Pearson para los datos de 2006 (%) y 2007 (»"7)
asi como sus niveles de significacion a los que se les aplicé la correccion de
Holm (***: <0,001; **: <0,005; *: <0,05; n.s.: >0,05).
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2006 las presas de VP (90% [78%-97%]) contribuyeron en mayor medida
que las de las MM. En 2007 ademas de VP (73% [55%-90%]) las presas
de las MMp participaron en la composicion isotopica de la sangre (23%

[3%-44%]). Respecto a las secreciones, en 2007 la principal fuente de
alimento fue de VP (97% [83%-100%]) al igual que en 2006 (84% [56%-
97%]), aunque en este afio las presas consumidas en MMp (13% [1%-

449%]) también contribuyeron a la formacion de las secreciones.

Tabla 6.4. Resultados de los analisis de varianza multivariantes (MANOVA)
y univariantes (ANOVA) realizados sobre los valores isotépicos (0"*C y
0""N) de las plumas y sangre de los pollos asi como de las secreciones que les
proporcionan los adultos como alimento. Se representan los valores de F' (g.1.
numerador, g /. denominador) y la significacion (***, P<0,001; **; P<0,005;

*, P<0,05; n.s., P>0,05).

Muestra MANOVA ANOVA
513C 515N
Plumas 14.65 (2, 174) 27,11 (1, 175) 1,27 (1, 175)
BRI n.s.
Sangre 6.68 (2, 153) 12,87 (1, 154) 0.24 (1, 154)
LS n.s.
Secreciones 3,10 (2, 156) 0,00 (1, 157) 6,10 (1, 157)
* *

Relacion isotopos estables-condicion corporal

La condicion corporal de los pollos se relaciond con los valores de

oBC de las plumas, no determinandose relaciones significativas con
los restantes isotopos de las plumas y la sangre (tabla 6.5). Los pollos
presentaron peor condicion corporal al incrementar los valores de 0'°C de

las plumas (figura 6.7).
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Figura 6.5. Diagramas de los valores
isotopicos (0BC y 0"°N) de la sangre
y las plumas de los pollos y las
secreciones proporcionadas por los
adultos para alimentarlos en 2006
y 2007. Los valores medios (+1 d.t.)
de las presas (simbolos negros) en
las marismas del Guadalquivir
en primavera (MMp) y verano
(MMyv) y en Veta la Palma en ambos
periodos (VP) han sido ajustados
por los factores especificos de
fraccionamiento para cada tejido/
muestra. Para las plumas y la
sangre de los pollos se aplicaron
valores de discriminacién indirectos.
También se representan los valores
de las fuentes de alimento cuando se
aplicaron valores de discriminacion
directos en plumas y sangre de
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Figura 6.6. Intervalos de credibilidad (50%, 75% y 95%) de la contribucién
de cada fuente (Marismas del Guadalquivir en primavera [MMp] y verano
[MMyv], y Veta la Palma [VP]) a la composicion isotépica de la sangre y
las plumas de los pollos y a las secreciones proporcionadas por los adultos
para alimentarlos. Las dreas azuladas indican las zonas de alimentacién
disponibles durante el periodo de integracion en los tejidos y las secreciones.
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Tabla 6.5. Resultados del modelo de regresion lineal multiple de la condicién
corporal de los pollos de flamenco en 2006 y 2007 en funcion de los valores de
oBC y 0N de las plumas y la sangre.

Variable s e.s. t P

oBC pluma -0,021 0,010 -2,14 0,035
O"N pluma 0,011 0,011 0,980 0,331
oBC sangre 0,008 0,009 0,890 0,375
0" N sangre -0,001 0,012 -0,10 0,924

Discusion

Los resultados del presente estudio sugieren que los flamencos
realizaron una inversion parental flexible dependiente de la disponibilidad
interanual de zonas de alimentacion. De acuerdo con las predicciones de
esta hipotesis, cuando la disponibilidad de zonas de alimentacion fue
mayor (2007), la frecuencia de aprovisionamiento y la condicion de los
pollos incrementaron. En esas condiciones los reproductores emplearon
principalmente recursos exdgenos para criar a los pollos. Por el contario,
en el ano seco (2006) el esfuerzo parental disminuy6 al igual que la
condicion corporal de los pollos. Ademas, los padres movilizaron sus
propias reservas corporales para alimentar a los pollos, como sugiere el
que los valores isotdpicos de las cebas reflejasen alimento adquirido en
las MM, cuando en el periodo de aprovisionamiento a los pollos estos
humedales se encontraban secos (véase Discusion: Valores isotopicos de
plumas, sangre y secreciones).

Distribucion de los reproductores en las zonas de alimentacion

Los flamencos cambiaron de habitats de alimentaciéon a lo
largo del periodo de reproduccion, ocupando las marismas
temporales al inicio de la reproduccion y desplazandose a habitats
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Figura 6.7. Regresion lineal (I.C. 95%) de la condicion corporal (residuos
In[peso] v.s. In [longitud del tarso] + tamaifio del buche) de los pollos de
flamenco en 2006 (circulos blanco) y 2007 (circulos negros) sobre los valores
de 0"C de las plumas.

alternativos cuando aquéllas se secaron. Estos patrones sugieren que las
marismas temporales constituyen un habitat de alimentaciéon de mayor
calidad que los humedales permanentes. Patrones de ocupacion similares
se han determinado para el flamenco en Camarga (Béchet et al. 2009,
Yohannes et al. 2014) y para otras especies de aves en Donana (Rendon et
al. 2008, Kloskowski et al. 2009, Ramirez et al. 2012) y otros complejos
de humedales (El-Hacen et al. 2014). El sistema de alimentacién del
flamenco es altamente especializado (Zweers et al. 1995), capturarando
un amplio rango de tamafios y tipos de presas (Johnson y Cézilly 2007).
Esta adaptacion debe permitirles explotar un amplio rango de tipos de
ambientes acudticos que los hace menos vulnerable que otras especies
de aves acuaticas a la desecacion estacional de humedales temporales
(Rendon et al 2008).

Aprovisionamiento y condicion corporal de los pollos

La condicion corporal de los pollos de flamenco aumenta con las
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precipitaciones (Cézilly et al. 1995, Béchet y Johnson 2008). El porcentaje
de pollos cebados durante la noche fue mayor durante el afio himedo,
lo que sugiere una mayor frecuencia de aprovisionamiento. La mayor
disponibilidad de alimento en el afio himedo pudo determinar que los
reproductores restablecieran su condicidon corporal mas rapidamente y
aumentaran la frecuencia de aprovisionamiento. Un estudio previo ha
sugerido que la proporcion de pollos cebados, aunque los datos se hayan
tomado en un solo dia, puede reflejar los patrones de aprovisionamiento
de los reproductores (Rendén et al. 2012). Ademas, Amat et al. (2007)
encontraron una relacion entre la frecuencia de aprovisionamiento y la
condicion corporal empleando parametros de bioquimica sanguinea de
pollos de flamencos durante cuatro afios.

Adiferenciadel patron general observado para esta especie en humedales
donde la superficie de inundacion depende de las precipitaciones (Rendon-
Martos 1996, Béchet y Johnson 2008), el nimero de parejas fue menor
durante el afio himedo, por lo que no es posible discernir la contribucion
relativa de la disponibilidad de recursos y de densidad de reproductores
sobre la condicion de los pollos. No obstante, el nimero de individuos que
ocuparon VP durante la cria de los pollos fue similar durante los dos afios
de estudio, por lo que parece poco probable que la competencia por el
alimento fuera la causante de una menor condicidn corporal de los pollos
durante el afio seco.

Valores isotopicos de las presas

Las presas potenciales en VP estuvieron enriquecidas en 6"°C y 0'°N
respecto a las MM. Los valores de carbono de las presas de las MM se
pueden deber a una mayor influencia de los aportes hidricos provenientes
de las precipitaciones respecto a VP, que presenta una mayor influencia
marina (Fry 2002). El enriquecimiento en 0'°N pudo ser consecuencia de
la alta nitrificacion de las aguas del estuario de Guadalquivir debida a
las practicas agricolas (Gonzalez-Ortegdn y Drake 2012). En el presente
estudio asumimos que los valores isotdpicos de la dieta no variaron entre

223



Capitulo 6 Esfuerzo parental en un ambiente variable

afios, ya que solo se pudieron muestrear presas durante 2007. No obstante,
como indican Ramirez et al. (2012) para estos mismos humedales, cabe
esperar que la variacion interanual de los valores isotdpicos dentro de
cada humedal sea menor que la variacion observada en las dietas entre las
localidades de alimentacion.

Valores isotopicos de plumas, sangre y secreciones

Las proporciones de "*C de las plumas fueron mayores que las de
la sangre, ademas ambos tejidos estuvieron enriquecidos respecto a
las secreciones producidas por los adultos. Las plumas suelen estar
enriquecidas en relacion a la sangre (Hobson y Clark 1992b, Cherel et al.
2005a, b, Quillfeldt et al. 2008) debido a que se encuentran constituidas
principalmente por proteinas (queratina) y a las fuentes de nitrogeno
implicadas en su sintesis. El uso de reservas (Cherel et al. 2005a, b) o
la tasa de reemplazamiento durante el crecimiento (Bearhop et al. 2000)
también puedieron alterar los valores de N de las plumas respecto a la
sangre. En el caso de la sangre, el contenido en acido urico disminuye el
valor de "N (Bearhop et al. 2000). En el presente estudio las diferencias
de N entre las plumas y la sangre estan en el rango encontrado en otras
especies de aves (Cherel et al. 2005a, Quillfeldt et al. 2008).

La sangre de los pollos estuvo enriquecida en *C respecto a las
secreciones en ambos afios. En mamiferos se observa un patron similar
de enriquecimiento de carbono en la sangre de las crias respecto a la
leche debido a su contenido en grasas (Nelson et al. 1998, Jenkins et al.
2001, Miller et al. 2011). Las secreciones de los flamencos son ricas en
lipidos (Ward et al. 2001, Dierenfeld et al. 2009) por lo que sus valores
de *C debieron estar empobrecidos respecto a los tejidos de los pollos.
La sangre de los pollos también estuvo enriquecida en '*N respecto a las
secreciones en el afio seco, pero no en el afio himedo. En mamiferos se ha
estimado que la los tejidos de las crias se encuentra enriquecida un nivel
tréfico (~3%o) respecto a la madre (Jenkins et al. 2001). En el flamenco,
el valor de discriminacion sangre-secreciones fue de 1,9%o en el afio seco
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y de 0,6%o en el afio humedo. Diferencias en la movilizacion de reservas
endogenas por los pollos entre afios pudieron causar estas diferencias
(véase Discusion: Variacion interanual de los valores isotopicos).

Los valores de 6°C y 6'°N estuvieron correlacionados en las plumas y
la sangre de los pollos en el aflo himedo pero no en el seco. La falta de
correlacion entre las concentraciones de *C y N ha sido atribuida a que
las rutas metabolicas de las fuentes del carbono y el nitrégeno a partir de
las que sintetizan las proteinas son diferentes (Hobson et al. 2000). El
desacoplamiento entre 6"*C y 6"°N puede ocurrir si uno de los elementos
isotopicos proviene de reservas endogenas y el otro de la dieta reciente
(Cherel et al. 2002). En el afio seco la menor disponibilidad de alimento
pudo causar la movilizacién de carbono de reservas endogenas (p. €j.
lipidos) de los adultos y/o los pollos para la formacion de las plumas,
mientras que el nitrogeno pudo proceder de la dieta. Por el contrario,
en el afio humedo las fuentes de carbono y nitrogeno pudieron proceder
mayoritariamente de recursos exogenos y, por lo tanto, sus valores
estuvieron correlacionados. Los valores isotopicos de la sangre también
estuvieron desacoplados en el afio seco, pero la correlacion en el afio
hiimedo disminuy6 respecto a las plumas, debido probablemente a que la
sangre reflej6 mejor el uso de reservas que las plumas. En el caso de las
secreciones, la ausencia de correlacion entre 0'°C y 6"°N en ambos afios
de estudio sugiere que los adultos utilizaron como fuentes de nutrientes
tanto las procedentes de reservas endégenas como las de la dieta reciente,
independientemente de la disponibilidad anual de recursos. La calidad
del alimento proporcionado por los flamencos reproductores difiere entre
afios (Amat et al. 2007). Hubo una tendencia no significativa a que las
secreciones producidas en afios hiimedos presentasen valores menores
de C/N que en afios secos, que indicaria un enriquecimiento en lipidos
cuando la disponibilidad de alimento es abundante. No obstante, parece
que los adultos pudieron mantener la calidad de las cebas relativamente
estable en diferentes condiciones de disponibilidad de alimento a través
de la movilizacion de sus reservas endogenas.
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La elevada correlacion de los valores de 0'°C y de 6'°N entre las plumas
y la sangre sugiere que cada pollo mantuvo sus fuentes de nutrientes
relativamente estables durante la fase del crecimiento estudiada. Las
correlaciones de 0"°C y 0"°N entre los tejidos de los pollos y las secreciones
fueron menores que entre las plumas y la sangre, aunque siguieron siendo
significativas, probablemente por diferencias en las fuentes de alimento
empleadas por los adultos a lo largo del periodo de cria de sus pollos en
el caso de las plumas, y a la movilizacion de reservas de los pollos en el
caso de la sangre.

Variacion interanual de los valores isotopicos

Los valores de 6'°C de las plumas fueron mayores en el afo seco, lo que
indica una mayor contribucidn de presas correspondientes a VP, mientras
que en afnos humedos una mayor proporcion del alimento debi6 proceder
de las MM. El andlisis de mezclas muestra que en el afio seco las presas
de VP contribuyeron en un 64% a la formacion de las plumas aunque
también contribuyeron de forma significativa los recursos obtenidos en
las MM antes de la formacion de las plumas (25%). Dada la dependencia
de las plumas de los pollos respecto a los recursos dietarios para su
formacion (Hatch 1995), estos valores isotopicos debieron reflejar en gran
medida a la composicion de las secreciones o el uso reservas acumuladas
por los pollos a corto plazo. Las plumas continian creciendo incluso en
condiciones de ayuno, lo que indica que son estructuras prioritarias en el
desarrollo de los individuos (Hatch 1995). En efecto, cuando los recursos
son escasos deben destinarse al desarrollo de estructuras que les permitan
independizarse del cuidado parental en detrimento de otras estructuras
corporales menos criticas (Jyan y Ander-Nilssen 1996, Kitaysky 1999,
Reid et al. 2000, Dahdul y Horn 2003). Ademas, como las plumas estan
constituidas principalmente por proteinas, su desarrollo debe depender
de fuentes de nitrogeno provenientes de la dieta o de reservas a corto
plazo (p. ej. musculo, Murphy 1996) ya que no pueden ser suplidas por
las reservas de grasa. Nuestros resultados sugieren que en afio seco los
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adultos movilizaron reservas obtenidas en las marismas temporales al
inicio de la cria de los pollos, ya que la desecacion estacional de las MM
coincidid con el momento en que los pollos desarrollaron las plumas,
por lo que los adultos no pudieron alimentarse en ese momento en las
MM. En el afio himedo la contribucion de los recursos de las MM y de
VP fueron similares (43% y 47%, respectivamente), lo que concuerda
con la proporcion de adultos en ambos humedales durante el periodo
de formacion de las plumas (figura 6.1B). Asi, los valores isotopicos de
las plumas en el afio humedo pueden indicar que los padres obtuvieron
alimento directamente del medio y que ni los padres ni los pollos debieron
movilizar reservas cuando la disponibilidad de alimento en los humedales
temporales fue abundante.

Los valores de *C de la sangre de los pollos en el afio seco fueron
mayores que en el aflo himedo. El uso de reservas enddgenas ricas en
grasas pudieron disminuir los valores isotopicos de los tejidos ya que
los lipidos se encuentran empobrecidos en *C (DeNiro y Epstein 1977).
Ademas, la incorporacion de carbono pobre en *C procedente de lipidos
para la formacion de proteinas puede disminuir los valores de 6"°C de
la sangre (Williams et al. 2007). Sin embrago, la sangre completa
(células y plasma) es poco sensible a las variaciones en los niveles de
lipidos en sangre (Cherel et al. 2005a). Incrementos en *C relacionados
con estrés alimentario han sido documentados en otros estudios. Por
ejemplo, Oelbermann (2002) describi6 en arafias enriquecimiento de ¢'°C
cuando las presas son de mala calidad. En jovenes de cormoran mofiudo
(Phalacrocorax aristotelis) también se ha determinado incremento de
3C en musculo e higado relacionado con el vertido del Prestige (Sanpera
et al. 2008). Al contrario de las plumas, el enriquecimiento de la sangre
en BC como consecuencia del ayuno puede estar mas relacionado con
la metabolizacion de reservas endogenas (Hatch 1995). Los patrones de
aprovisionamiento de los flamencos determinan ayunos periddicos en los
pollos (Amat et al. 2007, Rendén et al. 2014). Ademas, los adultos pueden
disminuir la frecuencia de alimentacion a los pollos al avanzar el periodo
de cria (Rendon-Martos et al. 2000), por lo que cabe esperar que los pollos
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cubran parte de sus requerimientos energéticos con reservas enddgenas
conforme avanza su desarrollo. VP fue el tnico humedal donde los adultos
pudieron alimentarse en el periodo de integracion de la sangre y la fuente
de presas que mas contribuy6 a su formacion en el afio seco (90%). No
obstante, este valor difiere de la contribucion relativa de los humedales
a la formacion de las secreciones. Tal discrepancia puede deberse a un
incremento de 6"°C en la sangre de los pollos debido a la movilizacion
de reservas formadas a corto plazo a partir de recursos obtenidos en
VP. En el afio humedo ademas de los recursos de VP, la sangre mostro
contribuciones importantes de presas obtenidas por los adultos en la MM
durante la primavera (23%). Estas proporciones también contrastan con
los valores isotopicos de las secreciones de ese afio, que s6lo mostraron
contribuciones significativas de presas de VP. Cuando la disponibilidad de
alimento es abundante los pollos de flamenco podrian acumular una mayor
cantidad de reservas al final de su desarrollo, como ocurre en otras especies
de aves que habitan ambientes impredecibles (p. €j. Reid et al. 2000), que
les permita asegurar la demanda de energia antes de independizarse. En
efecto, durante el afio humedo la condicion corporal de los pollos fue
mayor a la registrada en el afio seco, lo que sugiere la acumulacion de
reservas. Por lo tanto, en afios con mayor disponibilidad de alimento los
adultos aprovisionaron mas frecuentemente a los pollos, que pudieron
destinar mas recursos a la acumulacion de reservas durante el periodo de
crecimiento. Por el contrario, la capacidad de los pollos para acumular
reservas en afios mas secos y presumiblemente con menor disponibilidad
de alimento pudo estar mas limitada a causa de la menor frecuencia de
aprovisionamiento, debiendo movilizar reservas acumuladas a corto plazo
durante los periodos de ayuno.

A diferencia de 6'°C, los valores de 0N de las plumas y la sangre
no variaron entre afios, por lo que no parecen estar afectados por la
disponibilidad de alimento. En un estudio que compar6 valores isotdpicos
de las plumas de pollos de flamenco entre colonias con diferente nimero
de parejas reproductoras en el Mediterraneo occidental tampoco se pudo
determinar diferencias significativas de los valores de 0'°N (Amat et al.
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2009). Existe un nivel de restriccion nutricional por debajo del cual las
variaciones isotopicas deben ser escasas (Kempster et al. 2007). Los
pollos de flamenco estan adaptados a periodos de ayuno que no inducen
el catabolismo de proteinas (Amat et al. 2007), por lo que es probable
que hayan desarrollado mecanismos en respuesta a la falta periodica
de alimento. Adaptaciones fisioldgicas a ayunos peridodicos permiten
administrar las reservas endogenas de proteinas en otras especies (Kitaysky
et al. 2005), lo que podria explicar la falta de variacion de 6'°N en los
tejidos de los pollos a pesar de las variaciones de recursos entre anos.

Las secreciones de los adultos no presentaron diferencias entre afios en
las proporciones de "*C pero si de 'N. Durante el periodo de integracion
de las secreciones los flamencos sélo dispusieron de los humedales
persistentes para la alimentarse (esto es, VP), por lo que los valores
de C indicarian la explotacion de zonas de alimentacion similares en
ambos afios. Los valores de ’N de las secreciones fueron menores en
el afo seco, cuando la disponibilidad de alimento fue presumiblemente
menor. Cuando el ayuno es moderado los valores de 6"°N de los tejidos
en formacion disminuyen (Kempster et al. 2007, Williams et al. 2007,
Sears et al. 2009) y s6lo un ayuno severo induciria un incremento de
"N (Hobson y Clark 1992b). El aumento de la eficiencia del uso del
nitrogeno puede determinar un menor fraccionamiento y la disminucion
de los valores de 0'°N cuando la restriccion de alimento no es severa
(Sears et al. 2009). Por otra parte, los menores valores de *N pudieron
deberse a las fuente empleadas para la formacion de las secreciones. En
el afio seco el 13% de los nutrientes destinados a la formacion de las
cebas correspondieron a reservas endogenas formadas a partir de la dieta
obtenida en las MM en primavera, donde los valores de °N fueron menores
a los de VP. Por el contrario, las secreciones de los adultos durante el ano
himedo se formaron casi exclusivamente a partir de recursos exogenos.
Las variaciones del comportamiento alimentario o seleccion de presas
entre individuos también pudieron afectar a los valores de "N de las
secreciones. Los machos tienen una dieta enriquecida en "N respecto a
las hembras (Rendén et al. 2014). En nuestro caso, en el afio seco el 19%
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de las cebas para las que se supo de forma inequivoca el sexo del adulto
que las proporcion6 (véase Rendon et al. 2014) correspondié a machos,
mientras que en el afo humedo el 79% correspondié a machos (prueba de
Fisher, P<0,001). Por lo tanto, las diferencias de "N en las secreciones
pudieron estar parcialmente sesgadas debido a la diferencia entre afos
en la proporcion de sexos de los adultos que proporcionaron esas cebas.
No obstante, las hembras reproductoras jévenes asumen mayores costes
de la reproduccion que los machos (Tavecchia et al. 2001), por lo que los
valores mas bajos de '°N en el afio seco podrian ser consecuencia de que las
secreciones provinieron de hembras jovenes que experimentaron niveles
de ayuno mas pronunciados que los machos. En conclusion, durante el afio
con menor disponibilidad de alimento no sélo los pollos presentaron una
menor condicion corporal debido a una menor tasa de aprovisionamiento,
sino que los adultos también pudieron sufrir costes debido a que debieron
recurrir a sus reservas corporales para aprovisionar a los pollos.

Disponibilidad de dreas de alimentacion y esfuerzo parental

Los valores de *C de las plumas fueron los unicos que mostraron una
relacion significativa con la condicion de los pollos. Esta relacion pudo
deberse a que el periodo de integracion de los isotopos de las plumas fue
mayor al de la sangre y por tanto reflejarian mejor que este ultimo tejido
las condiciones experimentadas por los pollos durante su desarrollo. La
condicion nutricional en estadios tempranos de desarrollo condiciona el
desarrollo de los pollos en fases posteriores (Krause et al 2009, Honarmand
et al. 2010), por lo que los valores isotopicos de las plumas pudieron
relacionarse mas estrechamente con la condicidon corporal de los pollos
que los valores de la sangre. La relacion negativa de los valores de ¢'°C
con la condicion de los pollos indica que los pollos con dietas procedentes
de las MM presentaron mejor condicion corporal que los que obtuvieron
el alimento de VP. En Camarga también se ha encontrado una relacion
entre los valores isotopicos de las plumas y la condicion corporal de los
pollos de flamenco, que sugiere igualmente que los pollos alimentados
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con dietas procedentes de humedales temporales acumulan mas reservas
que si las dietas provienen de humedales persistentes (Yohannes et al.
2014). En Dofiana se han obtenido resultados similares para la gaviota
picofina (Chroicocephalus genei), que exhibe un mayor éxito de la
reproduccion y sus pollos presentan mejor condicion corporal cuando
los valores isotopicos de la sangre indican dietas obtenidas en las MM
(Ramirez et al. 2012). Estos resultados ponen de manifiesto la importancia
de los humedales temporales para el desarrollo de la reproduccion del
flamenco y, probablemente, para otras especies que utilizan las marismas
estacioanles de Dofnana durante la reproduccion.

La movilizacion de reservas por parte de los reproductores durante
el afno seco pudo deberse al estrés derivado del mantenimiento del
aprovisionamiento en condiciones de menor disponibilidad de alimento.
No obstante, el uso de reservas enddégenas no implica una reduccioén
significativa de la condicion de los adultos, como se ha documentado en
otras especies longevas (p. ¢j. Weimerskich et al. 2001). En nuestro caso,
la disminucion de los valores de 6'°N de las secreciones en el afio mas seco
sugieren que las condiciones experimentadas no fueron severas (Sears et al.
2009). En este sentido, los flamencos reproductores no parecen disminuir
sus reservas hasta el punto de comprometer su supervivencia, como indica
el escaso efecto que tiene la reproduccion sobre la supervivencia (Cézilly
et al. 1996). Sin embargo, se ha comprobado que hembras jévenes que
crian por primera vez pueden disminuir su supervivencia (Tavecchia et al.
2001), probablemente por la menor experiencia/calidad y capacidad para
conservar las reservas corporales (Johnson y Cézilly 2007).

Implicaciones para la conservacion

El estudio conjunto de la frecuencia de aprovisionamiento, la condicion
de los pollos y la firma isotopica de plumas y sangre de los pollos y de
las secreciones de los adultos, sugiere que los flamencos maximizan el
esfuerzo parental en funcidn de la condicion de los padres y de los pollos.
No obstante, la capacidad de regular el aprovisionamiento de alimento
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respecto a los requerimientos de los pollos dependié anualmente de la
disponibilidad de humedales temporales.

La gestion adecuada de arrozales o piscifactorias se ha considerado
una alternativa a la pérdida de humedales naturales (Elphic 2000).
Los humedales del delta del Guadalquivir han sufrido profundas
transformaciones (Serrano et al. 2006) que han modificado la dindmica
espacio-temporal de la comunidad de aves acuaticas (Rendon et al. 2008,
Kloskowski et al. 2009, Toral y Figuerola 2010, Toral et al. 2011, Marquez-
Ferrando et al. 2014). A pesar de que los humedales artificiales suponen
la inica opcidén para conservar aves acudticas en ambientes altamente
transformados (Béchet et al. 2012), cada vez existen mas evidencias que
ponen de manifiesto que los humedales artificiales no compensan por
completo los valores funcionales los humedales naturales (Ramirez et al.
2012, Yohannes et al. 2014). Los resultados del presente estudio apuntan
en este mismo sentido.
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Capitulo 7 Discusién general

Existen evidencias de que las especies longevas asignan un esfuerzo
parental fijo para maximizar el éxito de su reproduccion a largo plazo,
de forma que los individuos reproductores preservan su supervivencia
en lugar de maximizar su fecundidad a corto plazo (Sether et al. 1993,
Hamer y Hill 1994, Bolton 1995). Los resultados del presente estudio,
no obstante, ponen de manifiesto que los flamencos regularon diferentes
componentes del cuidado parental dependiendo de la disponibilidad de
recursos, los requerimientos de los pollos y la calidad/experiencia de
los reproductores. Por lo tanto, como predicen modelos tedricos para
especies longevas que habitan ambientes variables (Erikstad et al 1998),
los flamencos parecen desarrollar un nivel de esfuerzo parental flexible.

Contribucion de recursos endogenos y exogenos a la reproduccion

Los organismos pueden desacoplar, al menos parcialmente, la
reproduccion de la disponibilidad de alimento mediante el uso de reservas
corporales previamente acumuladas. En ambientes estacionales donde
la disponibilidad de alimento es limitada, la acumulacion de reserva
determinaria la decision de iniciar la reproduccion (Jonsson 1997) y el
esfuerzo parental (Varpe et al. 2009). Los flamencos destinaron recursos
endogenos y exogenos (partial capital breeder) para la formacion de los
huevos, por lo que la disponibilidad de alimento en las zonas de invernada
y reproduccion debid condicionar la decision de iniciar la reproduccion
(capitulo 2). Nuestro estudio evidencia que los recursos obtenidos durante
la invernada fueron los que mas contribuyeron a la formacion de los
huevos. Este resultado concuerda con estudios previos que relacionaron
la disponibilidad de zonas de alimentacion en fases tempranas de la
reproduccién con el nimero de parejas reproductoras de flamenco (Cézilly
etal. 1996, Rendon-Martos 1996, Béchet y Johnson 2008). Efectivamente,
el nimero de parejas que se reproducen en la laguna de Fuente de Piedra
depende de las precipitaciones en el area de Dofiana durante la invernada
(Renddén-Martos 1996).

El tamafio de los huevos se relacion6 con el tipo de humedal donde
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los flamencos se alimentaron (capitulo 2). Cuando la proporcion de
recursos destinados a la formacion de los huevos provino principalmente
de humedales temporales, el tamafio de aquellos fue mayor que si la dieta
provino de humedales persistentes (principalmente salinas). Los huevos
de mayor tamafio pueden contener mas reservas o ser de mejor calidad e
influir sobre éxito de eclosion y la supervivencia de los pollos al menos
durante las fases iniciales de su desarrollo (Parsons 1970, Williams 1994,
Amat et al. 2001), si bien dicho efecto puede verse afectado por la calidad
o condicion de los reproductores (p. ej. Reid y Boersman 1990, Bolton
1991, Blomgqyvist et al. 1997).

El alimento obtenido en la colonia también contribuyd parcialmente
a la formacion de los huevos (capitulo 2). En Fuente de Piedra no se
ha determinado un efecto significativo de los niveles de inundacion de
la laguna sobre el nimero de parejas reproductoras (Rendon-Martos
1996), por lo que la disponibilidad de alimento en la colonia no parece
afectar a la capacidad de los reproductores para realizar la puesta del
huevo. Sin embargo, la disponibilidad de alimento en la colonia podria
afectar al esfuerzo parental durante la incubacion de las parejas que se
incorporan mas tardiamente a la reproduccion. El uso de reservas para
la formacion de los huevos debe permitir a las hembras realizar la puesta
poco tiempo después de su llegada a la colonia, pero si se ven forzadas a
criar mas tarde podrian compensar la pérdida de reservas mediante el uso
de recursos exogenos (Ryder 1970). No obstante, en aves acudticas que
habitan ambientes estacionales se ha comprobado que las hembras que
realizan puestas tardias tienden a utilizar mas reservas enddgenas para la
formacion de los huevos, (Béty et al. 2003, Gauthier et al. 2003, Sénéchal
et al. 2011). En el caso del flamenco cabe esperar un patréon similar de
incremento del uso de reservas endogenas conforme se retrasa la fecha de
puesta debido a que el alimento en la colonia disminuye con la desecacién
estacional de la laguna (Garcia y Niell 1993). Esto puede determinar que
los padres que se incorporan mas tardiamente a la reproduccion deban
afrontar el periodo de incubacion con menos reservas. En Fuente de Piedra
la desercion de la incubacion disminuye con el nivel de la laguna durante
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las fases iniciales de la reproduccion (Rendoén-Martos 1996), por lo que la
disponibilidad de alimento en la colonia puede condicionar parcialmente
el abandono temprano de la reproduccion. En Camarga, donde la colonia
de reproduccion se localiza en unas salinas artificiales con niveles de
inundacion mas estables (Rendon-Martos y Johnson 1996), el éxito de la
reproduccion no se encuentra relacionado con las precipitaciones (Cézilly
et al. 1995).

La proporcion de recursos enddgenos y exdgenos que las hembras
destinan a la formacion de los huevos podria variar en relacion a la
calidad/experiencia de los padres. La competencia por los sitios de cria
relega a los individuos mas jovenes a criar mas tarde (Rendon et al. 2001)
cuando la disponibilidad de alimento en la laguna es menor. Por lo tanto,
la interaccion entre la menor calidad/experiencia de los reproductores y la
menor disponibilidad de alimento puede explicar por qué los padres mas
jovenes presentan una mayor tasa de desercion de la incubacion (Schmaltz
etal. 2011) y de la cria de los pollos (capitulo 3).

Patrones de aprovisionamiento de alimento

El tamafio de puesta optimo se ha relacionado con la capacidad de
los padres para obtener alimento para criar con €xito a sus pollos (Lack
1947). Para especies longevas con escasa fecundidad, como los flamencos,
modelos tedricos predicen que la cria de los pollos debe suponer un periodo
de elevado gasto energético como consecuencia de la variabilidad en la
disponibilidad de recursos (Erikstad et al. 1998, Orzack y Tuljapurkar
2001). Para entender los factores que contribuyeron a la regulacion del
esfuerzo parental durante la cria de los pollos fue necesario considerar
diferentes componentes del esfuerzo parental, como han puesto de
manifiesto otros estudios realizados en especies que se alimentan desde
un sitio central (Granadeiro et al. 1999, Weimerskirch et al. 2000, 2001,
Huin 2000, Suryan et al. 2002). Concretamente, en el presente estudio se
han analizado los movimientos de los padres (capitulo 3), la frecuencia
y cantidad de alimento proporcionada a los pollos (capitulos 4 y 5) y su
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interaccion con factores intrinsecos y extrinsecos a los padres (capitulos
3,5y0).

Debido a que los flamencos reproductores en Fuente de Piedra se
alimentan en humedales distantes de la colonia, la duracion de las estancias
de los padres en las zonas de alimentacion debid ser consecuencia del
balance entre el tiempo necesario para que los padres cubrieran sus
requerimientos energéticos y la necesidad de regresar a la colonia para
aprovisionar a sus pollos. Distintos factores intrinsecos y extrinsecos
afectaron ala frecuencia de los movimientos entre las zonas de alimentacion
y la colonia durante la cria de los pollos (capitulos 3 y 5). La duracion
de la estancia en las zonas de alimentacion s6lo dependid del sexo de
los reproductores, y fue menor para las hembras que se ausentaron de la
colonia ~2 dias menos que los machos (capitulo 3). Nuestros resultados no
permitieron establecer de forma inequivoca las causas de esta diferencia
entre ambos miembros de la pareja. Una explicacion podria ser que las
hembras se alimentaron mas eficientemente que los machos y pudieron
reponer sus reservas mas rapidamente antes de regresar a la colonia. Las
zonas de alimentacion de los flamencos durante la cria de los pollos no
varian entre sexos como indican tanto el seguimiento mediante telemetria
por satélite (Amat et al. 2005) como la similitud en los valores de 6'*C de
las secreciones (capitulo 3). Sin embargo, las hembras suelen alimentarse
en zonas mas someras que los machos (M.A. Rendon et al., datos
inéditos). Esta diferencias en la explotacion del alimento y, posiblemente,
la seleccion de presas de distinto de tamafio (los machos se alimentaron
sobre presas de mayor nivel tréfico) pudo afectar a la eficiencia del forrajeo
(Deville et al. 2013). Por otra parte, el tiempo necesario para reponer la
condicién corporal de las hembras pudo ser menor que el de los machos
debido al dimorfismo sexual en tamafio. Las hembras son un 20% mas
pequeiias que los machos, por lo que podrian destinar menos tiempo a la
alimentacion para reponer su condicion corporal. Ademas, los costes de
vuelo pudieron restringir la cantidad de reservas que las hembras pueden
transportar en cada desplazamiento debido también a su menor tamafio
(Jonsson y Alerstam 1990).
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Cuando los reproductores regresaron al sitio de reproduccion, ambos
sexos ajustaron la duracidon de las cebas a los requerimientos (edad) de
sus pollos (capitulo 5). Estos patrones de aprovisionamiento podrian
indicar que la contribucién a la cria de los pollos no fue proporcional a
las reservas corporales de machos y hembras, y que las hembras podrian
destinar un mayor gasto de energia en cada visita a la laguna. En este
sentido, los valores mas bajos de 0'°N de las secreciones de las hembras
pudieron indicar un aprovechamiento més eficiente del nitrogeno corporal
debido a un mayor estrés fisiologico que los machos (capitulos 3 y 6).
El mayor esfuerzo de las hembras en cada aprovisionamiento a los
pollos explicaria la necesidad de éstas de permanecer mas tiempo que
los machos alimentdndose en la laguna antes de desplazarse nuevamente
a las zonas de alimentacion al avanzar el periodo de cria. Las hembras
parecen acumular un mayor esfuerzo parental que los machos a lo largo
del periodo de reproduccion. Ademas de asumir los costes de formacion
del huevo, la condicion corporal de las hembras parece estar mas afectada
que la de los machos durante la incubacion (Cézilly et al. 1994). Por otra
parte, la disminucidn estacional de recursos en las areas de alimentacion
y en la laguna de Fuente de Piedra debid limitar la capacidad de reponer
las reservas energéticas de los reproductores, lo que pudo afectar en
mayor medida a las hembras debido a su menor capacidad para acumular
reservas (Millar y Hickling 1990, Festa-Bianchet 1998). A pesar de que
los recursos disponibles en humedales distantes de Fuente de Piedra son
fundamentales para el aprovisionamiento de los pollos (Amat et al. 2005),
este estudio pone de manifiesto que la disponibilidad de alimento en la
propia laguna de Fuente de Piedra podria afectar a la recuperacion de
la condicién corporal de las hembras y, por lo tanto, a los patrones de
aprovisionamiento.

La edad de los reproductores no afecté de forma determinante a la
frecuencia de los movimientos de aprovisionamiento Una explicacion de
esta falta de relacion pudo ser que los individuos en peor condicion o
con menor calidad/experiencia abandonaron en las fases iniciales de la
reproduccion. A pesar de que en aves la cria del pollo se considera el
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periodo de mayor esfuerzo parental (Drent y Daan 1980), la produccién
de los huevos y el periodo de incubacion también suponen un elevado
coste energético para los reproductores (Piersma y Morrison 1994, Reid et
al. 2000, Visser y Lessells 2001). En el flamenco, los individuos de mayor
edad son menos propensos a desertar de la incubacion (Schmaltz et al.
2011). Por lo tanto, el abandono de fenotipos de peor calidad/experiencia
durante la incubacion pudo determinar que los individuos que continuaron
con la reproduccion fueran capaces de desarrollar patrones similares de
esfuerzo parental durante la cria de los pollos.

Los individuos mas jovenes permanecieron periodos mas prolongados
en Fuente de Piedra antes de regresar a las zonas de alimentacion. En
linea con lo anteriormente expuesto para las hembras, la capacidad de los
padres mas jovenes para recuperar su condicion corporal y acometer un
nuevo desplazamiento a las zonas de alimentacién pudo ser menor que la
de individuos de mayor edad. La causa de este patron de comportamiento
pudo ser el aumento de la calidad/experiencia de los padres con la edad
(ver mas adelante). Los individuos jovenes son menos eficientes en la
obtencion de alimento (Bildstein et al. 1991, Schmitz y Baldassarre 1992)
por lo que su condicion tras alimentar a los pollos pudo ser peor que la de
padres de mayor edad. Ademas, debido a que la disponibilidad de areas
inundadas en la laguna es muy escasa durante el verano, la competencia
por el alimento antes abandonar la colonia pudo aumentar la diferencia
en la eficiencia de la alimentacion entre individuos de diferente edad
(Schmitz y Baldassarre 1992). Otra causa de las diferencias en las tasas de
aprovisionamiento en relacion a la edad pudo deberse a la menor capacidad
antioxidante de los flamencos mas jovenes (Devevey et al. 2010), que
haria que éstos tardasen mas en recuperarse del estrés oxidativo producido
por los desplazamientos entre las zonas de alimentacion y la de cria que
los individuos de mas edad.

A pesar de que ambos miembros de la pareja desarrollaron estrategias de
movimientos relativamente distintas, la frecuencia de aprovisionamiento
fue similar entre ambos miembros de la pareja. Los machos regresaron a
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la colonia cada ~10 dias (9,2 dias en las areas de alimentacion y un dia
en la colonia) mientras que la frecuencia de visitas de las hembras a la
colonia fue de ~9 dias (7,5 dias en las areas de alimentacion y 1,5 dias en
la colonia). Los flamencos forman parejas de edades similares (Cézilly
et al. 1997) y, por lo tanto, el valor reproductivo de ambos padres debe
ser similar. En estas circunstancias, la reduccion del esfuerzo parental
de uno de los reproductores no condicionaria el aumento del esfuerzo
destinado por el otro progenitor, por lo que cabe esperar que ambos padres
desarrollen patrones de cuidado parental similares (Part et al. 1992).

La probabilidad de que un padre regresara a alimentar al pollo fue
independiente de que éste ultimo fuera alimentado el dia previo (capitulo
5). La regulacion de la frecuencia de aprovisionamiento parece ser
relativamente independiente los requerimientos de los pollos debido a
que ambos padres se alternan para su alimentacion. No obstante, ;existe
coordinan entre ambos miembro de la pareja para aprovisionar a los pollos?
Si ambos padres realizaran de forma independiente desplazamientos entre
el sitio de cria y las areas de alimentacion, la frecuencia esperada de
pollos cebados durante la noche se calcula mediante la expresion 1-(¢g)?,
siendo ¢ la probabilidad de que un padre no se desplace desde las areas
de alimentacion para alimentar al pollo. Asumiendo una probabilidad
media de aprovisionamiento de 0,12 para cada padre (¥ " [0,24]/2,
capitulo 5), el valor de ¢ seria 0,88 y, por lo tanto, el 23% de los pollos
deberian ser cebados durante la noche en 2003. Esta proporcion no difiere
significativamente (x,>=2,95; P=0,086) del porcentaje de pollos cebados
durante la noche (tamafios de buche 2+3, capitulo 3) que fue observado
durante el anillamiento de pollos de ese afio (26%). Por lo tanto, se sostiene
la hipotesis de que ambos miembros de la pareja realizan los movimientos
de aprovisionamiento de manera independiente. La falta de coordinacion
de los movimientos de los padres podria resultar en que algunos pollos
recibieran la visita de ambos padres en una misma noche. La proporcion
esperada de pollos que pudieron ser cebados por ambos padres en una
misma noche, asumiendo que ambos padres realizan desplazamientos de
forma independiente, puede calcularse como (1-¢)*. Utilizando los valores
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de probabilidad de aprovisionamiento empleados anteriormente, cabria
esperar que solo el 1% de los pollos recibiria la visita de ambos padres en
la misma noche.

Los modelos de captura-recaptura no permitieron detectar movimientos
de aprovisionamiento de ida y vuelta durante una misma noche. Estos
movimientos, que fueron sugeridos por Rendon-Martos et al. (2000) y
comprobados posteriormente por Amat et al (2005), pudieron ser los
causantes de las discrepancias entre las estimaciones de las frecuencias
de aprovisionamiento obtenidas de los avistamiento de los padres y de
las frecuencias de pollos cebados (capitulos 3 y 5, respectivamente). No
obstante, los datos de telemetria por satélite sugieren que este tipo de
desplazamiento son poco frecuentes (Amat et al. 2005).

Los movimientos aprovisionamiento de los padres y los patrones
nocturnos de ceba fueron independientes de la edad de los pollos
(capitulos 3 y 5). Ambos resultados sugieren que la decision de regresar
a Fuente de Piedra no dependid de los requerimientos de los pollos, sino
que debiod responder a un compromiso entre el tiempo especifico que los
padres (machos y hembras) necesitan para reponer su condicion corporal
y la necesidad de regresar a la colonia para alimentar a los pollos. Los
flamencos que se reproducen en Fuente de Piedra no pudieron ajustar los
patrones de aprovisionamiento variando la distancia a la que obtienen el
alimento debido a que los unicos humedales disponibles para alimentarse
se encuentran en la desembocadura de rio Guadalquivir. En este caso, la
regulacion de la frecuencia de aprovisionamiento debi6 estar restringida
por la distancia a la que se localizan las zonas de alimentacién (Amat
et al. 2005). Al aumentar la distancia a la que se localizan las zonas de
alimentacion también incrementa el tiempo de forrajeo necesario para
optimizar la ganancia de energia antes de regresar a alimentar a los
pollos (Orians y Pearson 1979). El efecto de la distancia de las zonas
de alimentacion sobre el esfuerzo parental de los flamencos puede
comprobarse analizando los patrones de aprovisionamiento y la condicion
de los pollos en tres colonias de reproduccion establecidas en Fuente de
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Piedra (FP) y en las marismas del Odiel (OD) y del Guadalquivir en 2001
(figura 7.1A, datos inéditos). Las frecuencias de pollos cebados durante
la noche fueron menores en FP (14%) que en las colonias proximas a las
zonas de alimentacion de la desembocadura del Guadalquivir (MG, 23%;
OD, 25%). Del mismo modo, la condicion de los pollos disminuy6 al
aumentar la distancia de las colonias a las areas de alimentacion (figura
7.1B). Por lo tanto, la regulacion del esfuerzo parental durante la cria de
los pollos en Fuente de Piedra se encuentra restringida por la distancia a
la que se localizan las zonas de alimentacion y por la cantidad de alimento
disponible (capitulo 6, no obstante véase a continuacion), como ha sido
predicho para individuos que deben regresar a un lugar central tras
alimentarse (Orians y Pearson 1979).

La capacidad de los flamencos para reproducirse en lugares donde los
recursos se encuentran distantes de las colonias de reproduccion fue posible
por la transferencia de grandes cantidades de alimento, altamente nutritivo
y facilmente asimilable mediante la produccion de secreciones (capitulos
4y 5). La produccion de secreciones para alimentar a los pollos es una
caracteristica que ha evolucionado de forma independiente en distintos
grupos de aves. No obstante, al igual que ocurre en los mamiferos, la
alimentacion a través de la movilizacion de reservas de los padres responde
a la necesidad de proporcionar alimento a pollos poco desarrollados que
necesitan crecer mientras desarrollan caracteristicas morfologicas muy
especializadas para independizarse (p. ¢j. alimentacion) y cuyas fuentes
de alimento son impredecibles o se encuentran muy distantes (Oftedal
2002).

A pesar de que la frecuencia de los movimientos de aprovisionamiento
fue relativamente constante en cada temporada de reproduccion, la cantidad
de alimento proporcionada a los pollos se ajusté a los requerimientos de
¢éstos (Cézilly etal. 1994, capitulo 5). Los padres alimentaron a sus pollos la
misma noche que regresaron de las areas de alimentacion, probablemente
porque si se retrasasen las cebas las reservas disponibles para generar las
secreciones podrian ser empleados en reponer la condicion de los padres.
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Figura 7.1. (A) Porcentajes de las categorias de los tamafios de los buches
de los pollos anillados en 2001 en las colonias de Fuente de Piedra (FP) y
las marismas del Guadalquivir (MG) y del Odiel (OD). Las barras junto a
las localidades indican el porcentaje de pollos con categorias de buche 2-3
(negro, cebados durante la noche), categoria 1 (gris, cebados el dia anterior)
y categoria 0 (blanco, cebados hace mas de 13 h). Las proporciones de las
categorias de tamafio de buches difirieron entre colonias (x42=39,2; P<0,001)
(B) Condicion corporal de los pollos (valores predichos + IC 95%) estimados
mediante un modelo lineal que incluy6 la longitud de los tarsos, los tamafios
de los buches y la colonia de origen (efecto de la colonia: F, . =264,24;
P<0,001). Datos de la Consejeria de Medio Ambiente de la Junta de Andalucia
y del Equipo de Seguimiento de Procesos Naturales de la Estacion Biologica
de Dofiana (http://www-rbd.ebd.csic.es/Seguimiento/).

En otéridos, la transferencia de energia de lamadre a la cria aumenta cuando
la duracién de los periodos de amamantamiento es corta y no tienen que
destinar reservas para el mantenimiento metabolico de la madre (Costa
y Gentry 1986, Georges y Guinet 2000). Los padres recién llegados a la
colonia ajustaron la duracion de las cebas a los requerimientos (edad) de sus
pollos (capitulo 5). Algunos padres fueron capaces de proporcionar cebas
suplementarias a sus pollos antes de abandonar la colonia. Se desconoce el
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ciclo de produccion de secreciones de los flamencos. En la paloma bravia
(Columba livia) los padres pueden alimentar a sus pollos con secreciones
cada cuatro horas (Gillespie et al. 2013). Dado que la duracion de las
estancias de los padres fue constante a lo largo de la cria de los pollos y
que la capacidad de los pollos de ingerir alimento incremento con su edad,
es probable que los padres sean menos capaces de proporcionar cebas
suplementarias conforme los pollos crecen, debido a que la cantidad de
reservas que pueden transportar en cada desplazamiento a la colonia es fija
(capitulo 5). En este sentido, la cantidad de secreciones proporcionadas
a los pollos en las cebas suplementarias no se reguld en funcion de los
requerimientos de los pollos (capitulo 5), lo que sugiere que la capacidad
de producir secreciones durante la estancia en la colonia fue limitada.
Como resultado de estos patrones de aprovisionamiento, la cantidad de
alimento que reciben los pollos debi6 cubrir una menor proporcion de sus
requerimientos conforme adquirieron la capacidad de independizarse.

La desercion de los padres de la cria de los pollos fue poco probable
durante los dos afios de estudio (capitulos 3 y 5). La probabilidad
de desercion del cuidado de los pollos fue muy baja cuando éstos aun
dependian de sus padres para alimentarse (<0,05; capitulo 3). Los
padres abandonaron la colonia mas frecuentemente cuando los pollos
alcanzaron la edad de emancipacion. No obstante, la probabilidad de que
los padres permanecieran en la colonia cuando los pollos tuvieron >16
semanas de edad continué siendo alta (>0,75), aunque mas variable que
cuando cuidaban pollos de menor edad. La presencia de los padres en
la colonia no significa necesariamente que éstos atendieran a los pollos.
Sin embargo, los resultados del seguimiento del aprovisionamiento de
los pollos (capitulo 5) indican que los padres continuaron alimentando
a sus pollos aun cuando alcanzaron la edad potencial de emancipacion.
La prolongacion del cuidado parental debe revertir en el aumento de la
supervivencia, con una consiguiente mejora en la capacidad de dispersion
y un incremento en la probabilidad de reclutamiento de los pollos como
reproductores (Nur 1984, Tinbergen 1990, Barbraud et al. 2003, Yoda et
al. 2004, Ridley y Raihani 2007, Sunde 2008, Tarwater y Brawn 2010). No
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obstante, la capacidad de extender el cuidado parental aument6 con la edad
de los reproductores. Esto podria deberse a las causas comentadas mas
arriba en relacion a efectos de las diferencias en edad de los reproductores
sobre las tasas de aprovisionamiento.

Disponibilidad de alimento y cuidado parental

La disponibilidad de &reas de alimentacion en los humedales
temporales afectd a los patrones interanuales de cuidado parental de los
flamencos (capitulo 6). En un afo seco los padres emplearon mas reservas
enddgenas para producir secreciones y alimentaron menos frecuentemente
a sus pollos. Como consecuencia, los pollos acumularon menos reservas
y presentaron una peor condicion corporal. Por el contario, la mayor
disponibilidad de humedales temporales durante un afio humedo permitio
a los padres incrementar la condicion corporal de los pollos mediante
el aprovisionamiento mas frecuente de alimento procedente de recursos
exogenos. La disponibilidad de alimento en los humedales temporales
contribuye de manera significativa al éxito de la reproduccion de los
flamencos, como ya ha sido puesto de manifiestos por estudios previos
(Cézilly et al. 1995, Béchet y Johnson 2008). No obstante, el presente
estudio evidencié por primera vez que los padres emplearon reservas
corporales durante el aprovisionamiento a sus pollos en condiciones de
menor disponibilidad de alimento. Queda por determinar si lamovilizacion
de reservas supuso costes para los reproductores (p. €j. supervivencia,
dejar de reproducirse al afio siguiente) como se ha predicho para especies
longevas que habitan ambientes temporales (Erikstad et al. 1998) o, si la
condicién corporal de los padres puede disminuir hasta un cierto umbral
sin acarrear costes para los reproductores (Weimerskirch et al. 2001). Las
altas tasas interanuales de supervivencia de los flamencos reproductores
apuntan a la segunda hipotesis (Lebreton et al. 1992, Cézilly et al. 1995).
Sin embargo, el efecto de la interaccion entre la disponibilidad de recursos
y el sexo o la edad de los reproductores sobre los costes de la reproduccion
aun no ha sido estudiado.
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Los patrones de movimientos de los padres durante la cria de los pollos
no variaron con la disminucion estacional en la disponibilidad de areas
de alimentaciéon (capitulo 3). Es posible que la condicion corporal de
los padres en fases tempranas de la reproduccion condicione el esfuerzo
parental durante la cria de los pollos, como ha sido puesto de manifiesto
en otras especies de aves (Chastel et al. 1995, Ballard et al. 2010, Lescroél
et al. 2010, Walter et al. 2014). La disponibilidad de alimento en los
humedales temporales durante la invernada parece afectar a las reservas
disponibles por las hembras para la formacion de los huevos (capitulo 2)
y probablemente también a la condicion de los machos para afrontar las
fases iniciales de la reproduccion. La acumulacion de reservas en fases
tempranas de la reproduccion podria determinar la condicion corporal con
la que los padres afrontan el periodo de cria de los pollos y asi condicionar
el esfuerzo de aprovisionamiento a los pollos en mayor medida que las
variaciones estacionales de alimento.

Determinacion de patrones de aprovisionamiento y origen de la dieta

Las caracteristicas de la biologia de los flamencos (colonialismo,
desplazamiento de los reproductores a zonas de alimentacion distantes,
pollos semi-nidifugos) y los habitats donde se reproducen (zonas inundadas
extensas y de dificil acceso) impiden la manipulacion frecuente de los
padres y los pollos para determinar patrones de cuidado parental. El uso
de medidas indirectas de aprovisionamiento a los pollos (capitulos 4y 5) o
del estado nutricional de los padres (capitulo 3) pueden ser una alternativa
eficaz para el estudio del esfuerzo parental en flamencos.

La determinacion de la tasa de absorcion de las secreciones almacenadas
por los pollos ha permitido emplear el tamafio de los buches como un
indicador de la frecuencia de aprovisionamiento que puede relacionarse
con el esfuerzo parental (capitulos 4 y 6). Ademads, se ha puesto de
manifiesto que el alimento almacenado en el buche de los pollos afecta
a los indices de condicion corporal calculados a partir de biometrias
(capitulo 4).
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Los modelos de captura-recaptura han permitido determinar patrones
de cuidado parental (capitulos 3 y 5). Son escasos los estudios que han
analizado el desarrollo de la reproduccion dentro de una temporada de
reproduccion debido a que es necesario un numero elevado de individuos
marcados y un nivel de seguimiento intenso. Los programas de marcaje
y seguimiento a largo plazo en flamencos en Fuente de Piedra y otras
colonias del mediterraneo permiten disponer de un numero elevado de
individuos anillados de diferentes cohortes y de los que se dispone de un
elevado niumero de avistamientos (Rendon-Martos et al. 2009b). Ademas,
la alta concentracion de individuos reproductores en las colonias de
nidificacion y, posteriormente, la agrupacion de pollos y reproductores en
las escasas zonas inundadas durante el verano en la laguna de Fuente de
Piedra, aumentan la eficiencia de los avistamientos. Estas caracteristicas
han hecho que los datos de seguimiento de flamencos sean especialmente
utiles para la aplicacion de modelos de captura-recaptura tanto interanuales
(Lebreton et al. 1992, Cézilly et al. 1996, Pradel et al. 1997, 2012,
Tavecchia et al. 2001, Barbraud et al. 2003, Balkiz 2007, Sanz—Aguilar et
al. 2012) como dentro de una temporada de reproduccion (Schmaltz et al.
2011, Rendon et al. 2014).

Los modelos multiestado aplicados en nuestros estudios permitieron
controlar adecuadamente la heterogeneidad de la probabilidad de
recaptura entre individuos y relacionar los cambios de estado (presencia
de reproductores en la colonia [capitulo 3] y aprovisionamiento o no de los
pollos [capitulo 5]) con factores explicativos. No obstante, cabe esperar
que nuestras estimaciones de movimientos y aprovisionamiento puedan
mejorarse aplicando modelos que integren la incertidumbre de los estados
(Pradel 2005). Los modelos multievento pueden incluir la incertidumbre
en la determinaciéon del sexo cuando se emplean -caracteristicas
fenotipicas o de comportamiento (Pradel et al. 2008, Genovart et al.
2012). En el caso de los movimientos de los padres, la asignacion del
sexo de los reproductores parece ser altamente precisa (>97%) por lo que
cabe esperar que la inclusion de la incertidumbre del sexo asignado no
afecte significativamente a las estimaciones de los modelos. Respecto a

261



Capitulo 7 Discusién general

los modelos de aprovisionamiento de alimento a los pollos, los modelos
multievento permitirian incluir la incertidumbre en la asignacion del
momento de la ceba o contemplar el efecto de mas retardos (p. ¢j. el efecto
de ser cebado una noche sobre a la probabilidad de ser cebado en noches
sucesivas) que los considerados en el presente estudio (Pradel 2005).
Nuestros datos pueden ser utiles para comprobar tanto la efectividad como
las limitaciones de los nuevos métodos de captura-recaptura.

Los analisis de isétopos estables incluyen multiples fuentes de
incertidumbre que pueden afectar a los resultados de los modelos y a
las conclusiones obtenidas a partir de ellos (Phillips y Gregg 2001, Fry
2006). Los modelos Bayesianos de mezclas contemplan estas fuentes de
incertidumbre incorporando las variaciones de las fuentes y las mezclas
de valores isotopicos (Inger y Bearhop 2008, Moore y Semmens 2008)
y efectos aleatorios (Semmens et al. 2009) para proporcionar resultados
mas robustos. Para disminuir las fuentes de error de las fuentes de
alimento, las presas se obtuvieron en humedales frecuentados por los
flamencos (capitulos 2 y 6) y muestreando las zonas donde se observaron
individuos alimentandose. En la bibliografia sélo existen factores de
fraccionamiento de las plumas de flamenco (Mizutani et al. 1992), pero no
de sangre ni de cebas. Los factores de discriminacion empleados en este
estudio para la sangre y las cebas se han considerado mas adecuados que
los empleados en un estudio previo (Yohannes et al. 2014) por ajustarse
mejor los espacios definidos por los valores isotopicos de las presas y
los individuos. No obstante, es necesaria la determinacion de los valores
de fraccionamiento en diferentes tejidos en los flamencos para realizar
estimaciones mas precisas de las contribucion de las fuentes de alimento a
la dieta de los flamencos. Los flamencos son comunes en zoologicos, por
lo que seria factible obtener los valores de fraccionamiento de la sangre y
las secreciones producidas por los adultos a partir de individuos con dietas
controladas.

Transformaciones de las areas de alimentacion y cuidado parental

Los recursos de los humedales temporales de area de Donana afectan
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al nimero de parejas reproductoras (Rendon-Martos 1996) y la condicion
corporal de los pollos de flamenco en Fuente de Piedra (capitulo 6).
Sin embargo, los humedales temporales no proporcionaron los recursos
necesarios para abastecer a los pollos durante todo el periodo de cria
(capitulos 3 y 6). Cuando las Marismas del Guadalquivir se secaron,
los padres se trasladaron a las piscifactorias de Veta la Palma, que
permanecieron inundadas durante todo el ano. Se ha descrito que los
flamencos se distribuyen en las zonas de alimentacion siguiendo un
modelo de distribucion ideal libre (Arengo y Baldassarre 1995), segin
el cual la proporcion de individuos en un parche estd relacionada con la
proporcion de recursos (Fretwell y Lucas 1970). Por lo tanto, la mayor
abundancia de flamencos en las marismas del Guadalquivir al inicio de
la cria de los pollos pudo reflejar una mayor disponibilidad de alimento
en los humedales temporales que en los persistentes. Cuando la duracion
de la inundacién de las marismas disminuyd durante el afio seco los
flamencos se alimentaron en Veta la Palma durante una mayor parte del
periodo de cria de los pollos. No obstante, los recursos disponibles en
Veta la Palma no parecen compensar la disminucion de alimento en las
marismas temporales y la condicion de los pollos disminuy6 (capitulo 6).
Patrones similares ya han sido determinados para otras aves acuaticas en
que se reproducen en Dofiana (Ramirez et al. 2012).

Las transformaciones de los humedales en Dofiana han afectado a la
dindmica de las poblaciones de varias especies de aves acuaticas a nivel
local (Rendon et al. 2008, Kloskowski et al. 2009, Toral y Figuerola 2010,
Toral et al. 2011, Ramo et al. 2013, Marquez-Ferrando et al. 2014), pero
también han favorecido el incremento de la poblacion de flamencos en el
sur de la Peninsula Ibérica (Rendon et al. 2009a). Las transformaciones
de humedales temporales en ambientes persistentes han proporcionado
hébitats de alimentacion estable a lo largo del afio para los flamencos
(M.A. Rendodn, resultados inéditos). Desde la construccion de Veta la
Palma en 1993, la colonia de Fuente de Piedra acoge mas parejas de las
que se venian reproduciendo como consecuencia de las precipitaciones en
las Marismas del Guadalquivir (Rendon-Martos 1996, figuras 7.2 y 7.3).
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La disponibilidad de recursos en los humedales persistentes debe haber
permitido que un mayor nimero de individuos alcancen la condicion
corporal necesaria para incorporarse a la reproduccion, como sugiere la
contribucion de los recursos de Veta la Palma a la formacion de los huevos
(capitulo 1). Por otra parte, la condicion corporal de los pollos también ha
incrementado y es menos variable desde la construccion de Veta la Palma
(periodo 1986-1991: 1191 [IC 95% 917 - 1547] g, 1994 - 2014: 1948
[1862 - 2037] g; véase la figura 7.4; M.A. Rendon, resultados inéditos).
El incremento de la condicion corporal de los pollos tras la construccion
de Veta la Palma ha debido incrementar la supervivencia de los pollos y
con ello su reclutamiento a la poblacion reproductora (Reed et al. 2003,
Reid et al. 2004).

La transformacion de los humedales temporales en ambientes
persistentes favorece a especies oportunistas en detrimento de otras

"&‘ Enero 1984

Figura 7.2. Imagenes satelitales de las marismas del Guadalquivir donde se
muestran las transformaciones realizadas en Isla Mayor tras la construcciéon
de las piscifactorias de Veta la Palma. PNC: Parque Nacional; PNT: Parque
Natural; SB: Salinas de Bonanza; VP: Veta la Palma. Imagenes: LAST-EBD.
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con requerimientos mas especificos y cuyas poblaciones se encuentran
en estados mas criticos de conservacion (Bellio et al. 2009, Rendon et
al. 2008). Es necesario hacer hincapi¢ en la necesidad de preservar
la integridad de los humedales naturales asi como de los procesos que
determinan el funcionamiento natural de estos ecosistemas a diferentes
escales espaciales y temporales. Ademas, la gestion de los humedales
artificiales debe tender a favorecer a grupos de especies que requieran
medidas de conservacion (Ma et al. 2010).
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Figura 7.3. Variaciones anuales del nimero de parejas reproductoras en la
laguna de Fuente de Piedra y las precipitaciones acumuladas (septiembre-
abril) en las marismas del Guadalquivir. La poblacion de flamencos
reproductores aumenté a partir de 1993, cuando se construyeron las
piscifactorias de Veta la Palma en Isla Mayor. Datos de la Consejeria de
Medio Ambiente, Junta de Andalucia.
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Figura 7.4. Condicion corporal de los pollos de flamencos (valores medios
predichos + I.C. 95%) nacidos en la colonia de Fuente de Piedra antes
(AVP: 1986-1991) y después (DVP: 1994-2014) de la construcciéon de las
piscifactorias de Veta la Palma (n=16173, periodo 1986-2014). Resultados de
un modelo lineal mixto del In peso controlando el efecto de la interaccion de
las precipitaciones en las marismas del Guadalquivir y el nimero de parejas
con un factor binario AVP-DVP y que considera la interaccion afio*In tarso
como un efecto aleatorio. El efecto de la construcciéon de Veta la Palma sobre
la condicion corporal fue significativo (P=0,001). Datos de la Consejeria de
Medio Ambiente, Junta de Andalucia.
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Conclusiones

Los recursos troficos de las zonas de invernada y de los sitios de
nidificacion contribuyeron a la formacion de los huevos de los
flamencos.

Las hembras de flamenco que obtuvieron recursos troficos durante la
invernada en humedales hipersalinos pusieron huevos mas pequenos
que aquellas que invernaron en humedales salobres o salinos
temporales.

Empleando modelos de captura-recaptura con estados no observables
fue posible determinar el efecto de distintos factores, intrinsecos y
extrinsecos a los padres, sobre la desercion de la cria de los pollos y el
tiempo de permanencia en las 4reas de alimentacion y el sitio de cria.

La probabilidad de desercion de la cria de los pollos durante el periodo
que ¢éstos dependieron de sus padres para alimentarse fue muy baja.
Cuando los pollos alcanzaron la edad potencial de emancipacion, la
prolongacion del cuidado parental aument6 con la edad de los padres.

Los machos permanecieron en las zonas de alimentacion periodos
mas prolongados que las hembras. Las hembras y los padres mas
jovenes prolongaron su estancia en el sitio de nidificacion al avanzar
la temporada de reproduccion. Estos patrones pudieron deberse a
diferencias en la eficiencia del forrajeo y la capacidad de acumular
reservas relacionadas con el dimorfismo sexual de tamafio de los
reproductores, asi como al aumento de experiencia/calidad de los
padres con la edad.

El tamafio de los buches de los pollos de flamenco pudo emplearse
como un indicador de la cantidad de alimento proporcionada por sus
padres, asi como del momento en que se produjeron las cebas. Las
cebas almacenadas en los buches de los pollos supusieron el 18%
de su peso. El tiempo medio de absorcion del contenido del buche

fue de 13 — 14 h. La frecuencia anual de pollos cebados durante la
noche y la tarde previa al registro de los tamafios de los buches estuvo
relacionada con la condicion corporal de los pollos.
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10.

La frecuencia de los movimientos de aprovisionamiento nocturnos fue
independiente de la edad de los pollos, pero la duracion de las cebas
proporcionadas por los padres recién llegados al sitio de nidificacion
aumentd a medida que los pollos crecieron.

Laprobabilidad de que los padres proporcionaran cebas suplementarias
antes de regresar a las areas de alimentacion disminuyo con la edad de
los pollos. La duracion de las cebas suplementarias fue independiente
de la edad de los pollos. Por lo tanto, aunque los padres no regularon la
frecuencia de aprovisionamiento variando la duracion de las estancias
en las zonas de alimentacion, los pollos de menor edad fueron cebados
mas frecuentemente durante cada visita al sitio de cria.

El estudio conjunto de los patrones de aprovisionamiento y las
proporciones isotopicas de las plumas y la sangre de los pollos, asi
como de las secreciones producidas por los padres, sugiere que los
flamencos regularon el esfuerzo parental en funcion de la condicion
corporal de los adultos y de los pollos. Los flamencos realizaron
un esfuerzo parental flexible que vari6 anualmente dependiendo de
la disponibilidad de zonas de alimentacion. La frecuencia de los
aprovisionamientos nocturnos y la condicion corporal de los pollos
fue mayor al aumentar la extension de humedales temporales.

Los flamencos emplearon recursos exdgenos para criar a sus pollos
durante un afo humedo, mientras que en un afio seco movilizaron
reservas endogenas, probablemente para compensar la disminucion
de zonas de alimentacion en los humedales temporales. No obstante,
es probable que la movilizacion de reservas no suponga costes
reproductivos para los flamencos.
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