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Prefacio

Mi fascinacion y admiracion hacia todos y cada uno de los multiples organismos,
interrelaciones e historias evolutivas gue integran la asombrosamente compleja
pero, al mismo tiempo, genial y eminentemente simple trama de la vida ha sido, y
es, grande. Exceptuando los mas jovenes anos de mi vida, siempre he querido ser
cientifico, bidlogo. Desde entonces, considero que he gozado de esa pizca de
suerte @ menudo indispensable para poder alcanzar suenos. Acontecimientos
como los inocentes e impresionables vistazos a los primeros libros vy revistas sobre
naturaleza que mis hermanos llevaron a casa, las salidas al campo con ellos -y mi
madre-, prismaticos, cazamariposas y cuadernos al hombro a muy temprana edad,
el haber penetrado, al conocer en el momento preciso a José Maria (el “Indio”’), la a
veces imperceptible barrera virtual que separa el mundo de la ciencia del de la
cotidiana sociedad, o el posterior encuentro con otros personajes como Toni o
Emilio, me han facilitado mucho las cosas.

La carrera de Biologia significd otra etapa clave en mi andadura. Descubrir
gue una ciencia inexacta como esta tenia un comun punto de origen a partir del
cual podia explicarse casi cualquier cosa, la evolucion darwiniana, supuso una
revolucion en mi percepcion del entorno natural. Las ideas plasmadas por Charles
Darwin en su universal libro “El origen de las especies” y la postrera ampliacion de
las mismas que Richard Dawkins hizo siglo y medio despues en su no menos
relevante obra “El gen egoista” desencadenaron, desde mi primer contacto con
ellas, un torbellino de entusiasmo por aprender mas y mas sobre Biologia. A este
clima contribuyeron de forma decisiva las estimulantes clases de algunos de los
profesores (Ester Viseras, Rafael Diaz de la Guardia y Manuel Tierno de Figueroa) y
las continuas y excitantes conversaciones con algunos de mis companeros de
estudios, en especial con David y Jose.

Una vez terminada la carrera, comenzo la aventura de la tesis (yo siempre la
he concebido asi), un reto lleno de ilusiones y para el que, afortunadamente, he
contado con la siempre fiel compania de Toni y Jose Maria. Tal y como suele ser
habitual, poco tiene gue ver el resultado final de esta tesis con los primeros esbozos
dibujados de forma un tanto rudimentaria hace ya seis anos. No hay duda de que
el cambio ha sido a mejor, en gran parte debido a la acertada supervision de mis
directores. Todo este largo proceso, colmado de entusiasmo y esfuerzo, ha
superado con creces mis expectativas originales. Optar, por ejemplo, a publicar en
revistas de la influencia de Science, era, para mi, algo sencillamente implanteable
hasta hace muy poco. Nunca hubiera imaginado —a decir verdad, alguna vez lo
iNntui- gue mi carrera investigadora me ensenara tanto y me proporcionara tantas
satisfacciones como lo ha hecho.

Por supuesto, merecio enormemente la pena.






«Somos maquinas de supervivencia, automatas programados
a ciegas con el fin de perpetuar la existencia de los egoistas
genes que albergamos en nuestras celulas.»

Richard Dawkins, £/ Ger Egoisia

«Ahi, abrazados frente al mar, supe que la amaba como a
nadie en el mundo. Mi garganta se tranco en un nudo,
presenti que iniciabamos una etapa peligrosa en nuestras
vidas; si, al punto necesité involucrarme en cualquier percance
por el que ella estuviese obligada a pasar. Nunca dejare sola a
llam, me dije, nunca. Ni en la peor de las aventuras.»

Zo¢é Valdés, Bailar con la Viaa
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71\9 radecimientos

Cuando uno tiene tanto que agradecer, es dificil ser justo en tan poco espacio. No
obstante, todas las personas aqui nhombradas saben, o desde ahora les hago saber,
que mi gratitud y aprecio hacia ellos son plenamente sinceros.

Voy a comenzar este breve pero intenso repaso por mis dos directores. Su buen
hacer como tales facilitd sin duda alguna que esta tesis haya visto la luz en un plazo
razonable (dadas mis circunstancias laborales); también es innegable que dificilmente
hubiera resultado tan divertida y estimulante para mi. Pero, ain por encima de esto,
tengo la suerte de poder decir que los dos son, ademas de directores, amigos.

Por orden cronolégico, agradeceré en primer lugar al “Indio” (José Maria Gil
Sanchez). A él debo gran parte de lo que sé de animales (y plantas...); sin
proponérselo, ha sido mi mejor y mas completo profesor de Biologia. Su claridad de
ideas, pragmatismo y rigor, unidos a su fidelidad y amor por el campo, hicieron
apasionantes mis comienzos como aprendiz de bidlogo (época en la que también tuve
la suerte de compartir jornadas camperas con Gerardo Valenzuela y Francisco Molino).
Con él (ellos) tuve el gran placer de conocer a las fascinantes aguilas perdiceras, cuya
observacion y presencia me han provocado (y lo siguen haciendo) innumerables
momentos de satisfacciéon y entusiasmo. Del Indio quise (al menos lo intento) heredar
esa muchas veces complicada capacidad, innata en él, de distinguir lo fundamental de
lo accesorio.

Luego llegé Toni (José Antonio Sénchez Zapata), quien asumié el peso de la
direccién con decision, imprimiendo desde el primer momento una vitalidad al proyecto
que contribuyd en gran medida a afianzar mi motivacion por él. Su amplitud de miras
me ha ensefiado mucho sobre ciencia, en especial a buscar esa “vuelta de tuerca”
extra que hace a la investigacion, si cabe, ain mas apasionante. En los seis afios que
ha durado la ejecucion de esta tesis, especialmente en el Ultimo, ha habido muchos
momentos dificiles (algunos casi criticos...) en los que Toni no falld en prestar
abiertamente todo su apreciado apoyo. Afortunadamente, los buenos momentos
superaron con creces a los malos. Especialmente entranables fueron todas las
‘reuniones de trabajo” que hemos mantenido en este tiempo, ya fuese en Murcia,
Granada, Valdavido, Rio Frio, Sevilla o Cadiz, donde las concisas conversaciones
“serias” y, sobre todo, las abundantes risas funcionaron como un constante estimulo
para proseguir con animo el trabajo.

José Manuel Tierno de Figueroa, mi tutor, se mostrd atento en todas las fases de la
tesis, ofreciéndose servicial a cualquier demanda mia. Es admirable su generosidad y
simpatia, que mantuvo inflexiblemente a pesar de su apretada agenda. Agradezco
mucho que siempre haya tenido una sonrisa en la cara. Ademas, tuve la oportunidad de
descubrir nuevos y provocadores modos de impartir ensefianza cuando coincidi con él
en un par de clases durante la carrera.
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Buena parte de los datos aqui presentados fueron recogidos por mis amigos el
“Ninja” (Jesus Bautista, excelente “rapacero” y una de las personas mas enérgicas que
conozco), el “Avi” (Javier Martin Jaramillo, un pedazo de pan con espiritu salvaje),
Manolo Otero (incansable “buscacriptonidos”), José Francisco Sanchez Clemot (el
“guardian” por excelencia del monte granadino), José Miguel Barea y Elena Ballesteros
(mis mas antiguos comparneros de trabajo). Ha sido un auténtico lujo haber compartido
con ellos tantos y tantos buenos momentos en el campo (iy también fuera de él!).

Quique (Enrique Avila, amigo fiel y —ex— compafiero de ligoteos), Nano (Mariano
Guerrero, siempre hay una risa garantizada a su lado) y Nanet (José Manuel Padial,
compartimos muchas de nuestras inquietudes cientificas) no sélo me han brindado
grandes experiencias naturalisticas, sino largas juergas y gratificantes momentos de
ocio: tapeo, copichuelas, bailoteo, de guiris, playeo, “Jade”... La leyenda de los
“cimbeles”...

Otros camperos a destacar son Pablo Ariza, Joaquin Pérez, Sergio Couto, Cristina
Sanchez, Julio Blas, “Maricler”, Francisco Contreras Parody y Martin.

Muy fructificantes fueron los encuentros en Barcelona con Joan Real (gracias
también a Albert Tintd), que dieron paso a numerosas e interesantes discusiones
acerca de la ecologia trofica del aguila perdicera. Su experiencia con esta especie
ofrecié una vision enriquecedora a diversos problemas planteados durante la tesis.

Emilio Virgds ha significado para mi un referente no solo en determinados capitulos
de la tesis, sino en cada una de las abundantes y gratificantes experiencias cientificas
que hemos tenido oportunidad de compartir y discutir a lo largo de los muchos arnos
que ya han pasado desde que nos conocimos. Gracias por tu amistad.

Fueron muchas las personas que me prestaron ayuda en los andlisis estadisticos o
con las agradables conversaciones sobre cuestiones bioldgicas que con ellos mantuve.
Por haber, de ese modo, contribuido en mi proceso de aprendizaje, estoy agradecido a
José Antonio Garcia Charton, Antonio Roman Mufioz, Martina Carrete, Carlos Calvete y
Luis Palma. Especialmente estimulante ha sido la reciente coincidencia con Pablo
Almaraz, una mente privilegiada con la que todo parece mas facil y con la que todos los
retos cientificos, incluidos los inalcanzables, se pueden alcanzar.

Los contados encuentros que mantuve con Miguel Ferrer me brindaron la
oportunidad de abrir horizontes e hicieron replantear mi futuro profesional.

Otras personas contribuyeron a la tesis mediante la cesion de bibliografia o de sus
propios datos: Patrick Baile, José Enrique Martinez, Luis Rico, Miguel Angel Hernandez,
Olga Ceballos, José Antonio Donazar, JesUs Duarte, Laura Gangoso, E. Pérez, J.L.
Canto, J.M. Pérez, J. Roman y J.M. Baqués.

De los proyectos que he desarrollado en el &mbito profesional (“Aves Rapaces de
la Provincia de Granada: Distribucion, Estatus y Conservacion”, “Mamiferos Carnivoros
de la Provincia de Granada: Distribucion, Estatus y Conservacion” y “Programa de
Actuaciones para la Conservacion del Aguila Perdicera en Andalucia’; EGMASA-
Consejeria de Medio Ambiente, Junta de Andalucia), he podido obtener algunos datos
que han sido utilizados en la tesis. Gracias por tanto a mis jefes (Inmaculada Tenorio,
Agustin Madero, Magdalena Vara y David Rojas), ex-jefes (Manuel Chirosa e Ignacio
Maldonado) y abundantes y excelentes companeros.

Concluyendo la parte mas “cientifica” de estos agradecimientos, Santiago Mafosa,
Mark Wilson, Rauri Bowie, Beatriz Arroyo y varios revisores anénimos aportaron
numerosas criticas constructivas sobre versiones previas de los manuscritos que han
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dado lugar a los capitulos que constituyen esta tesis. John Muddeman revisé
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gran privilegio de encontrarme con ellos. No conozco a nadie con tanta capacidad para
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RE/SMVV\GV\

La depredacion es una de las interacciones ecologicas mas frecuentes en el mundo natural.
Sin embargo, hasta que punto son capaces o no los depredadores de moldear el
funcionamiento de los ecosistemas a traves de las relaciones que mantienen con sus presas
es una idea inmersa desde hace decadas en una intensa y continua controversia. Los
trabajos tedricos y empiricos existentes hasta la fecha son, aunque numerosos, aun
insuficientes para comprender las consecuencias ecolégicas de la depredacion. Esta
carencia se acentla en ambientes de clima templado o tropical, donde los sistemas
naturales son mas complejos que en latitudes septentrionales. Un interes anadido a este tipo
de estudios es la necesidad de encontrar soluciones de conservacion para las presas y,
especialmente, los depredadores, ya que tradicionalmente los cazadores han percibido a
éstos como competidores por un recurso compartido, circunstancia que ha originado un
fuerte conflicto entre ambos. La “Teorla de la depredacion” deberia ofrecerse como marco
de partida para el entendimiento de las interacciones depredador-presa

La presente tesis, organizada en seis capitulos autdbnomos aunque enlazados mediante
un hilo argumental comun, pretende incrementar el conocimiento de las interacciones
ecologicas entre depredadores y presas en un medio tipicamente mediterraneo. El sistema
de estudio general esta integrado por tres especies: un depredador, el aqguila perdicera
(Hieraaetus iasciatus), y dos de sus principales presas, el conejo (Oryctolagus cuniculus) y 1a
perdiz roja (Alectoris rufa), ambas consideradas especies cinegeticas. Los capitulos estan a
menudo dirigidos a la extraccion de conclusiones aplicables a la conservacion de las
especies implicadas.

Abstract

CGieneral introduction.

Fredaation is one of the commonest ecologial interactions in the natural world. However, its
influence on the functioning of ecosystems through the predator-prey relationships iargely
remains unclear. The theoretical and empirical studies published to aate are insufficient (o
provide cormprehensive knowleage of the ecological conseguences of predation. This iack
Of Information Is greater in milder envirornments such as the Mediterranear, where natural
systerms are notably more complex than those in the boreal regiors. Fredator-orey related
studies are also of magjor interest for the conservation of prey species and particuiarly, the
preaators. This s mainly aue (o the long-term confict which exists between garme
harvesting and preaators. “Fredation theory” should be the starting point in any study of
predator-prey Interactions.

This PhD thesis, through its six main chaplers, will aspire (o increase the current
knowledge of the predator-prey relationships in a typical Mediterranean environment. The
multispecies system studied comprises a predator —the Bonell’s eagle Hieraaetus rasciatus—
and two of its main prey species —the Europearn rabbit Oryctolagus cuniculus and the red-
legged partridge Alectoris ruia-, both of which are catalogued as srmall game species. All of
chaoters have either an ecological or consenation aooroach.
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i.i. Antecedentes y jusﬁficacién

L. Interacciones ecolégicas entre clepreclaclo—
res y presas

Dificilmente puede entenderse el funcionamiento actual y pasado de los ecosistemas
sin la participacion de la depredacion. Los depredadores interaccionan constantemente
con infinidad de organismos y son capaces por ello, ya sea directa o indirectamente, de
alterar las condiciones vigentes en el medio, especialmente en el contexto de las
relaciones que mantienen con sus presas. Por definicién, los depredadores cambian su
entorno cada vez que capturan una presa, fendmeno que puede conducir —al menos
potencialmente— a la modificacidon de aspectos tan relevantes para las especies presa
€COmMOo son sus comportamientos y dindmicas poblacionales (ver, revisiones en Sih et al.,
1985; Skogland, 1991; Newton, 1998; Macdonald et al., 1999; Turchin, 2003; Valkama et
al., 2005). Ademas de esta presion directa, el simple riesgo a ser depredadas también
puede inducir una respuesta en las presas (Lima & Dill, 1990; Sih, 1994; Kats & Dill,
1998; Lima, 1998). Al mismo tiempo, determinados caracteres intrinseca o
extrinsecamente asociados a las presas pueden causar distintos tipos de respuestas en
los depredadores (Erlinge et al., 1984), de modo que, en conjunto, existe una intensa
interaccion entre depredadores y presas cuyas consecuencias, no obstante,
permanecen relativamente desconocidas en la actualidad.

El estudio de las interacciones entre depredadores y presas es, por tanto,
fundamental para el entendimiento del mundo vivo en su conjunto. En una primera
etapa, este estudio debe basarse en el conocimiento de cuestiones tan elementales
como de qué se alimentan los depredadores, esto es, cuales son sus presas y cuales
de ellas son consumidas con mayor asiduidad. Sin embargo, incluso este nivel de
conocimiento esencial es, en contra de lo que pudiera parecer, insuficiente para
muchas especies aun hoy dia, a pesar de que el volumen de trabajos cientificos sobre
depredacion publicados en las Ultimas décadas ha sido considerable (ver, por e€j.,
revisiones en Newton, 1998; Macdonald et al., 1999; Turchin, 2003).

A este respecto, es de destacar la existencia de un fuerte desequilibrio geogréafico
en el conocimiento cientifico de las relaciones entre depredadores y presas. Por un
lado, los complejos procesos que ligan a unos y otros comienzan a ser relativamente
bien conocidos en latitudes boreales, donde los sistemas naturales son
extremadamente simples y las especies (vertebrados) de depredadores y presas son
notablemente escasas (por €j., Keith et al., 1977; Marcstrom et al., 1988; Hanski et al.,
1991; Lindtrom et al., 1994; Krebs et al., 1995; Stenseth et al., 1996; O Donoghue et al.,
1997, 1998; Boveng et al., 1998; Korpimaki & Norrdahl, 1998; Angerbjorn et al., 1999;
Nielsen, 1999; Korpiméki et al., 2002; Gilg et al., 2006). En el otro extremo, incluso los
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aspectos mas basicos son completamente desconocidos para muchas de las especies
de vertebrados que viven en los tropicos, donde la complejidad natural en general y de
depredadores y presas en particular es extraordinaria (Gaston, 2000; Cox & Moore,
2005). En una posicion intermedia se encontrarian las zonas de clima templado,
también intermedias en complejidad ecoldgica, donde la dieta de los depredadores
esta razonablemente estudiada pero la comprensién de aspectos ecolégicos mas
complicados es muy limitada. A esta tosca separacion geogréafica hay que yuxtaponer
la contrariedad de que en los paises menos desarrollados, paraddjicamente los que
mantienen en promedio una mayor biodiversidad, existe un menor conocimiento del
medio natural (Cox & Moore, 2005).

Las aproximaciones realizadas en los simples ecosistemas septentrionales tienen,
por tanto, el principal inconveniente de que las conclusiones alcanzadas son
dificiimente extrapolables a otros sistemas, en los que, como norma, entran en juego
muchas mas especies de depredadores y de presas, que, obviamente, interactian de
manera mas difusa. Ademaés, independientemente del &rea de estudio, muchos de los
trabajos méas complejos y, posiblemente, interesantes sobre depredaciéon desarrollados
hasta el momento se han centrado habitualmente en el estudio de conjuntos simples de
un depredador y una presa (ver revisiones en Sith et al., 1985; Skogland, 1991; Newton,
1998; Macdonald et al., 1999; Valkama et al., 2005), por lo que la influencia de variables
externas (como ofras especies de depredadores y presas) puede quedar
enmascarada.

En consecuencia, en un escenario como éste es deseable incrementar el
conocimiento de las interacciones ecoldgicas entre depredadores y presas,
principalmente en medios de clima templado y tropical. Ademas, seria particularmente
interesante trabajar con sistemas de estudio formados por mas de dos especies
interactuantes.

En este punto conviene mencionar que la deficiencia a nivel global en el
conocimiento empirico de las interacciones depredador-presa no es casual, sino que
encuentra su origen en diversos inconvenientes metodologicos y de finalidad. En primer
lugar, la obtencion de datos en este tipo de estudios es una labor que precisa un
esfuerzo considerable, ya que a menudo se necesita controlar un alto nimero de
variables que, a su vez, suelen demandar arduas campanas de muestreo (Newton,
1998; Valkama et al., 2005). Este contratiempo se intensifica conforme el ecosistema se
vuelve méas complejo. A esto se suma la dificultad que normalmente encuentra esta
clase de trabajos para ser publicada en las revistas cientificas de mayor
reconocimiento. En combinacién, encontramos un entorno donde el balance entre
esfuerzo de muestreo y “productividad cientifica” no es muy favorable, circunstancia
que inclina a muchos cientificos hacia otros campos curricularmente mas fructuosos de
la Biologfa.

No obstante, existen otro tipo de motivaciones que pueden acrecentar el interés
por este tipo de investigaciones. Asi, la extraccién de conclusiones aplicables a la
conservacion de las especies puede convertirse en un propdésito de primer orden a la
hora de disenar estudios sobre interacciones depredador-presa. Como ya se ha
comentado, a la depredacioén se le ha atribuido con frecuencia la capacidad de reducir
y/o influir en la dindmica poblacional de sus presas (ver referencias anteriormente
citadas). Paralelamente, los depredadores vertebrados se han visto tradicionalmente
enfrentados a determinados colectivos humanos al entrar en competencia con ellos por
ciertos recursos compartidos (Moledn, 2007), siendo el paradigma aqui el colectivo
cinegético, que percibe a los depredadores (en particular a las aves rapaces y los
mamiferos carnivoros) como enemigos de sus intereses al achacarles —a menudo
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infundadamente— la disminucién de las poblaciones de las especies cazables
(Villafuerte et al., 1998; Kenward, 1999; Thirgood et al., 2000b; Arroyo et al., 2001;
Whitfield et al., 2003; Thirgood & Redpath, 2004; Virgds & Travaini, 2005; Valkama et al.,
2005; Moledn, 2007). En consecuencia, el estudio detallado del efecto de los
depredadores sobre sus presas es un aspecto crucial en Biologia de la Conservacion. Y
esta investigaciéon deberia tomar como marco el conjunto de conocimientos e hipdtesis
encuadrados dentro de la “Teoria de la depredacion”.

id..d. Leoria de la depredacién

Las teorias modernas sobre depredacion tuvieron su origen hace ya dos siglos en los
pioneros trabajos de Malthus (1798) y Verhulst (1838) sobre el crecimiento de las
poblaciones naturales. Sus ideas fueron posteriormente ampliadas y perfeccionadas
por las cruciales contribuciones de Lotka (1925) y Volterra (1931), que a su vez sentaron
los principios para el desarrollo de modelos de interaccion basados en la capacidad
finita de los depredadores de capturar a sus presas (Solomon, 1949; Holling, 1959).
Estos modelos, tal y como veremos més adelante, son el fundamento de los actuales
estudios sobre interacciones depredador-presa.

En la practica, quiza el aspecto mas elemental de la depredacién reside en
conocer la dieta del depredador. Sin embargo, la dieta en sf misma explica poco acerca
de la ecologia de éste o sus preferencias alimenticias. Esto es asf porque la eleccion
del depredador es un proceso intimamente relacionado con el contexto ecoldgico en el
que se desenvuelve. Asi, la dieta de un depredador (o un “forager”, en sentido amplio)
es resultado de un proceso doble: por un lado, el uso de los parches de habitat (“patch
use”; MacArthur & Pianka, 1966; Charnov, 1976) y, por otro, la eleccion del tipo de
alimento en si (“diet choice”; Pulliam, 1974). Estos dos puntos, que engloban
cuestiones tan diversas como la seleccién del habitat por parte de las presas o la
abundancia y dificultad de captura de éstas, conforman la teoria del forrajeo dptimo
(Stephens & Krebs, 1986), que en esencia viene a decir que la eleccién de un
depredador sobre qué comer o qué no comer se define por el balance mas favorable
entre la energia invertida en la busqueda, captura y consumo de la presa y la energia
aportada por la misma. Como resultado evidente, la amplitud del espectro tréfico de un
depredador sera menor cuanto mayor sea la disponibilidad de su presa preferida
(Schoener, 1971; Pyke et al., 1977; Stephens & Krebs, 1986; Futuyma & Moreno, 1988).

Sin embargo, los efectos que estas decisiones del depredador causen en las
poblaciones de sus presas pueden tener direcciones diametralmente opuestas y han
generado desde hace varias décadas una pregunta clésica en Ecologia: éregulan y
limitan los depredadores a sus presas? o, éson capaces los depredadores de
condicionar la distribucién, abundancia y estructura poblacional de sus presas? Desde
que Errington (1934; 1946; 1956; 1963) publicara sus trabajos a mediados del siglo
pasado, esta cuestién ha desencadenado un intenso e incesante debate entre los que
defienden que los depredadores sélo eliminan una porciéon “sobrante” de la poblacién
de la presa (postura erringtoniana; por €j., Jenkins et al., 1963; 1964; Watson, 1964;
Gasaway et al., 1983; Thomson et al., 1998) y los que sostienen que el efecto de la
depredacion puede resultar negativo para su presa (por ej., Stoddard, 1951; Krebs et
al., 1995; Marcstrom et al., 1988; Tapper et al., 1996; Korpimaki & Norrdahl, 1998;
Thirgood et al., 2000a, c). La visiéon erringtoniana supone, por un lado, que los
depredadores extraen principalmente individuos enfermos, viejos, sin territorio propio o
con alguna otra deficiencia respecto al resto, lo que les convierte en saneadores
naturales; por otro, que la poblacién de la presa tiene suficiente capacidad de
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respuesta como para compensar rapidamente la pérdida de esos individuos. La visién
contraria implica que la depredacioén, al menos bajo ciertas circunstancias, se produce
sobre componentes fundamentales de la poblacién, con lo que puede causar
descensos poblacionales o impedir que, normalmente a niveles bajos de densidad,
ésta se recupere.

Antes de proseguir, conviene asentar una serie de conceptos basicos relacionados
con la teorfa de la depredacion, algunos de ellos ya insinuados. Para empezar, es
importante aclarar la diferencia entre regulacion y limitacion, o factores reguladores y
factores limitantes. Un factor regulador es aquel capaz de hacer que la densidad de una
poblacion vuelva al nivel de equilibrio (o capacidad de carga) tras una perturbacion, en
un proceso que normalmente es denso-dependiente, es decir, que su influencia varia
de intensidad y direccion en funcién del nivel poblacional existente en un momento
dado. Por su parte, un factor limitante es aquel que provoca que la densidad
poblacional se mantenga por debajo de la capacidad de carga (Sinclair & Pech, 1996;
Krebs, 2002). En ocasiones, la densidad de equilibrio adquiere un valor mas bajo por la
depredacion, pero ésta sigue guardando la capacidad de regular la poblacion de la
presa (depredacién limitante y reguladora simultaneamente). Por tanto, la depredacion
puede ser limitante de dos formas: dependiente (reguladora) e independiente (no
reguladora) de la densidad.

La depredaciéon también puede ser compensatoria o aditiva, términos que encajan
bien con las visiones anteriormente citadas erringtoniana y opuesta, respectivamente.
Es compensatoria cuando la mortalidad que produce no conlleva a un aumento neto en
la mortalidad del conjunto de la poblacién, sino que se ve compensada por la paralela
disminucioén de las muertes producidas por otras causas. En cambio, es aditiva cuando
la mortalidad que produce se ve reflejada en un aumento de las mismas dimensiones
en la mortalidad neta (Krebs, 2002). En realidad, nunca el efecto de la depredacion es
totalmente compensatorio o aditivo, sino que, si bien puede acercarse en mayor o
menor medida a uno de los dos extremos, es una mezcla de ambos componentes
(Aebischer, 1991).

Por su parte, los depredadores pueden ser calificados de especialistas o
generalistas, dependiendo, respectivamente, de si depredan principalmente sobre una
especie 0 una clase de presa, 0 si lo hacen sobre un amplio abanico de tipos de presas
(por €j., Erlinge et al., 1984). Esta distincion, aunque Util, es demasiado arbitraria, y a
menudo resulta dificil encuadrar a un depredador en alguno de estos dos grupos.
Incluso una misma especie puede comportarse de una u otra forma en funcién de las
caracteristicas ambientales de cada sitio o del periodo del afio (Korpimaki & Krebs,
1996). Ademas, un depredador puede estar especializado en una presa en concreto
pero desarrollar una vida “normal” alimentdndose de otras en caso de que dicha presa
falte. Entonces se habla de especializacion facultativa (Glasser, 1982).

Es necesario incidir en que la depredacion es un fenédmeno en el que intervienen
numerosas variables, lo que, en ocasiones, hace que sea realmente dificil aislar las
causas y relacionarlas con sus efectos. La depredacion depende de factores
intrinsecos a los predadores y sus presas, como el caracter especialista o generalista
del predador y la densidad y el comportamiento de unos y otros (por €j., Widén et al.,
1987; Ostfeld et al., 1993; Krebs et al., 1995; Stenseth et al., 1996; Thirgood & Redpath,
1997; Thirgood et al., 2000c; Mougeot et al, 2003), aunque muchos otros factores
extrinsecos (por ejemplo, la disponibilidad de alimento alternativo para los
depredadores, la estructura del habitat, el alimento de las presas o los parasitos)
pueden jugar también papeles decisivos en el efecto final de la relacion entre el
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depredador y la presa (por e]., Krebs et al., 1995; Hudson et al., 1998; Newton, 1998;
Thirgood et al., 2000c; Kenward et al., 2001; Redpath et al., 2001).

Muchas teorfas e hipodtesis sobre el complejo fenédmeno de la depredacion,
derivadas de la ya citada del forrajeo (Stephens & Krebs, 1986), intentan explicar los
diversos patrones empiricos encontrados, aunque aqui sélo vamos a mencionar
algunas de las que tienen aplicacion en nuestras latitudes. Entre ellas, una de las mas
conocidas es la hipdtesis de las presas alternativas (Angelstam et al., 1984; 1985), que
postula que un depredador cambia sus preferencias alimenticias hacia una presa
secundaria cuando la principal se vuelve demasiado escasa, esto es, cuando su
rentabilidad energética decae por debajo del umbral de rentabilidad de la otra presa.

Un interesante proceso relacionado en parte con la anterior hipotesis es la
hiperdepredacion, término inicialmente acufado por Smith y Quin (1996) y consolidado
mas tarde por Courchamp et al. (2000). Si bien este proceso se aplicé en un principio a
sistemas insulares, otros autores han ampliado posteriormente su significado, de modo
que, en sentido amplio, hiperdepredacion puede entenderse como un incremento en la
tasa de depredacion sobre una presa secundaria debido (a) a un aumento en la
poblacién del depredador causada por un aumento previo en la poblacidon de su
principal presa o (b) a un descenso en la poblacién de la presa principal (por ej.,
Roemer et al.,, 2001; Kristan & Boarman, 2003; Whelan et al.,, 2003; aunque ver
definicién alternativa en Sheppard et al., 2005). Este Ultimo supuesto es el que estaria
en consonancia con la hipdtesis de las presas alternativas. Aunque a primera vista la
hiperdepredacion puede confundirse con el fenédmeno de la competencia aparente, a
diferencia de ella la hiperdepredacién es un proceso unidireccional. Mientras que la
competencia aparente conduce al decrecimiento poblacional de dos especies que no
compiten por el mismo recurso pero comparten el mismo enemigo natural (Holt, 1977;
1984), la hiperdepredacion soélo incide negativamente sobre una de las dos especies
presa (Courchamp et al., 2000). Este fendmeno tiene particular importancia en cuanto a
la conservacion de la biodiversidad, pues suele provocar importantes reducciones en la
poblacion de la especie presa hiperdepredada e, incluso, conducir a su extincion en
ecosistemas genuinamente aislados como las islas oceanicas (Courchamp et al., 2000;
Roemer et al., 2001; Kristan & Boarman, 2003; Whelan et al., 2003).

Llegados a este punto, emerge una cuestion clave: {qué cualidades tienen algunos
depredadores que hacen que puedan controlar —limitar y/o regular— a sus presas? Un
aspecto esencial al evaluar los efectos de la depredacion es determinar las respuestas
que los cambios en las densidades de las poblaciones de presas inducen sobre los
depredadores. Los depredadores pueden responder de dos formas bésicas: funcional
y numéricamente, o bien pueden no mostrar respuesta alguna. La existencia o no de
respuesta, asf como su intensidad y tipo, son los responsables de conferir a la
depredacién un cardcter directamente denso-dependiente (regulador), o bien
inversamente denso-dependiente o denso-independiente (no regulador). Cada una de
estas respuestas se describe a continuacion.

-----

La respuesta funcional ofrece una visién sintética de la teorfa del forrajeo 6ptimo, ya que
indica como un depredador responde a cambios en la disponibilidad de sus presas a
través del amplio abanico de comportamientos que conlleva el forrajeo (Abrams, 1982).
Esta respuesta, descrita originalmente por Solomon (1949) y afianzada posteriormente
por Holling (1959, 1965), refleja el modo en que la frecuencia de consumo se ve
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modificada al cambiar la abundancia de la presa. Puede presentar tres variantes, las
tipo I, Iy Il (Fig. i). En la tipo I, el nimero de presas capturadas aumenta linealmente
conforme incrementa la densidad de la presa, en forma denso-dependiente. Este tipo
so6lo puede darse a niveles moderados de densidad, pues el apetito del depredador no
es ilimitado. La tipo Il (o convexa) es, en cierto modo, una prolongacion de la anterior,
mas realista en términos biolégicos. En ella, después de la fase de aumento lineal,
aparece un efecto de saciacién en el depredador, de manera que, por mas que
aumente la abundancia de presas, el incremento de la tasa de captura se va
ralentizando, hasta encontrar un limite —asintota— que no es capaz de superar. Ocurre
una depredacién inversamente dependiente de la densidad, donde la tasa de captura,
respecto a la proporcion de la poblaciéon de presas, va disminuyendo progresivamente.
Este tipo es tipico de los depredadores especialistas. El ultimo tipo, el lll (o sigmoidal),
es similar al anterior, pero, a densidades bajas de presa, el depredador la consume de
manera directamente dependiente de la densidad, es decir, en estos niveles de
abundancia, la proporcién de presas capturadas por un depredador respecto a la
poblacién total crece conforme aumenta la densidad de la presa. Este es propio de
depredadores generalistas, l0s cuales, a bajas densidades de una presa determinada
dedican especial atencién a otras presas que, aunque a priori menos apetecibles, son
ahora relativamente méas abundantes o mas facilmente capturables.

Figura i.

Tipos de respuesta funcional
que puede mostrar un
depredador ante diferentes
densidades de sus presas.

Tipo |
— Tipo ll
— Tipo lll

Numero de presas devoradas

Densidad de presas

La respuesta funcional de un mismo depredador puede variar de unas presas a
otras y entre distintas zonas, aun tratandose de una misma presa. En otros casos, no
existe 0 no ha sido posible detectar ninguna respuesta por parte del depredador,
incluso examinando la relacién con su principal presa (ver una revision en Moledn,
2007).

NRANIE Respmes’ra numeéerica

La respuesta numérica viene definida por un aumento en el nimero de depredadores
(individuos totales, individuos territoriales o ndmero de pollos) conforme crece la
densidad de la presa. Esta respuesta estd provocada por los cambios en natalidad,
mortalidad y movimientos migratorios (inmigracién y emigracion) del depredador (por
ej., Nielsen, 1999). Una respuesta numérica rapida (tipica de depredadores
generalistas) tiene generalmente un efecto estabilizador en la dindmica poblacional de
la presa, mientras que una respuesta lenta (retardada, tipica de especialistas) conduce
a la desestabilizacién, generando, por ejemplo, algunos de los conocidos ciclos que
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sufren muchas especies presa boreales (May, 1973; Hanski et al., 1991; Turchin &
Hanski, 1997; Hanski et al., 2001; Turchin, 2003).

Al igual que ocurria con la respuesta funcional, hay estudios en los que se ha
detectado respuesta numérica del depredador respecto a cambios en las densidades
de sus presas y otros en los que no (ver una revisién en Moledn, 2007). Estos Ultimos
casos se refieren habitualmente a especies con escasa capacidad reproductiva y de
movimiento (especies territoriales).

Lividdil. Respuesta total

Si combinamos las dos clases de respuesta anteriores obtenemos un tercer tipo, la
denominada respuesta total, que expresa el consumo global del conjunto de la
poblacion de depredadores en funcion de la abundancia de sus presas. Esta respuesta
es la realmente Util como indicadora del papel regulador de los depredadores (Sinclair
et al.,, 1990; Pech et al., 1992; Messier, 1995). En otras palabras, la respuesta total
puede ayudarnos a averiguar dénde se sitla la frontera entre regulaciéon y no
regulacion. Su representaciéon resulta esclarecedora, pues, dependiendo de si la
proporcidon de presas consumidas es directa o inversamente dependiente de la
densidad de la presa, establece cual es la densidad de presas requerida para que las
poblaciones de éstas se puedan ver potencialmente reguladas o no por la accién de
los depredadores. En el caso de que sélo exista denso-dependencia inversa, no hay
posibilidad de regulacion. En cambio, es posible que a bajas densidades de presa se
dé una depredaciéon denso-dependiente, en cuyo caso sf podria haber regulacion (Fig.
ii). El punto de inflexion de la curva (punto “D”) es clave al respecto: a valores inferiores
de densidad de presa, la poblacion estaria potencialmente sometida a procesos
reguladores por parte del depredador, mientras que, por el contrario, densidades
superiores de la presa supondrian la disipacion de la depredacién como factor
regulador. Dicho de otro modo, la respuesta del depredador a bajas densidades de
presa seria directamente dependiente de la densidad de ésta (regulacién), mientras
que, a mayor abundancia de presa, la respuesta serfa inversamente denso-dependiente
(no regulacion). Por encima del punto D, la depredacion eliminaria sélo aquellos
individuos-presa que de todos modos moririan, independientemente de que se diera o
no el fenébmeno depredatorio, o que coincide con la postura erringtoniana (vemos
como esta idea y el concepto de depredacion compensatoria estan intimamente
ligados). Sencillamente, los depredadores ejercerian su actividad sobre aquellos
individuos “sobrantes”, esto es, tal y como lo expresa Krebs (1986), los depredadores
se alimentarfan del exceso de presa predestinado a morir por otras causas. El
comportamiento territorial condicionaria una densidad fija de las presas, de forma que
los ejemplares sin posibilidad de ocupar un territorio estarfan condenados a perecer, ya
sea por depredacion, enfermedad o falta de alimento y cobijo.

Figura ii.

Respuesta total en relacion al numero de
presas consumidas, con densodependencia
a baja densidad de presas (por debajo de
D). Elvalor D indica el punto de inflexion de
la curva sigmoidea. A densidades de presas
inferiores a D, los depredadores pueden
regularlas; a densidades superiores, 10s
depredadores son incapaces de reqgular las
poblaciones de sus presas.

NUMERO de presas devoradas

Densidad de presas
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Cuando, en lugar del nimero, representamos la proporcién de presas devoradas
respecto al total de la poblacidon de presas (Fig. iii) se observa de forma mas clara
(Trexler et al., 1988) que la depredacion ejerce menor influencia conforme aumenta la
densidad de la presa, a partir de D. Esto es siempre asi, haya o no denso-dependencia
directa durante los valores minimos de densidad de presa.

Figura iii.

Respuesta total en relacion al la
proporcion de presas consumidas,
con densodependencia a baja
densidad de presas (por debajo de
D). A densidades de presas
inferiores a D, los depredadores
pueden regularlas; a densidades
superiores, los depredadores son
incapaces de regular las
poblaciones de sus presas.

PROPORCION de presas devoradas

Densidad de presas

Como resultado, las poblaciones de presas pueden alcanzar dos puntos de
equilibrio diferentes, uno a baja densidad (cuando la depredacién es reguladora, es
decir, directamente denso-dependiente) y otro a alta densidad (cuando la depredacion
es no reguladora, esto es, inversamente denso-dependiente o denso-independiente).
En este Ultimo, la presa estaria regulada por otros factores (Fig. iv; Sinclair, 1989;
Newton, 1998).

Figura iv.
En relacion a la Comportamiento,
depredacion, las by alimento, habitat,
poblaciones de presas o climatologia, parasitos,
pueden alcanzar dos o competidores
densidades de equilibrio 8 k
diferentes, una a niveles 3 I
altos (& cuando la S .Y k )
depredacion no es un % Comportamiento,
factor regulador) y otra a @ alimento, habitat,
niveles bajos de poblacion o il isieluglie vete slivs,
(& cuando la depredacion a competidores,
entra a formar parte del predadores

grupo de factores -
reguladores). Tiempo

A consecuencia de ambos tipos de respuesta (funcional y numeérica), las
aproximaciones teoricas indican que los depredadores generalistas tienden a estabilizar
las fluctuaciones en la dinamica de poblaciones de sus presas, mientras que los
especialistas tienden a producir desestabilizaciones en la dindmica poblacional, siendo
capaces entonces de, por ejemplo, crear y dirigir los ciclos mencionados en el apartado
de respuesta numérica (por ej., Hanski et al., 1991; Turchin & Hanski, 1997). Las bases
tedricas para la creaciéon de estos ciclos y para explicar la tendencia —intimamente
dependiente de la respuesta total- estabilizadora de los depredadores generalistas y
desestabilizadora de los especialistas pueden revisarse en Turchin (2003), donde se
exploran de manera profusa los diferentes modelos depredador-presa existentes hasta
la fecha.
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Finalmente, una densidad de presas inferior a D, no implica necesariamente que
los depredadores regulen o estabilicen su abundancia. Lo Unico que indica es que, en
esas condiciones, la depredacion tiene el potencial de regular. Otros factores pueden
ejercer una accion reguladora mucho mayor que la depredacion y enmascarar el efecto
de ésta (también podrian magnificarlo; Newton, 1998). Por ejemplo, una alta capacidad
reproductora en la presa puede determinar que alcance altas densidades partiendo de
escasos efectivos, escapando asf al efecto regulador de la depredacion.

Lidi. Sistema natural estudiado

En esta tesis doctoral se analizan diversos aspectos bioldgicos y ecolégicos vinculados
a un sistema depredador-presa multiple en un medio de clima templado. Para ello, se
selecciond un sistema de estudio tipico de la region mediterranea europea, integrado
en esencia por las tres siguientes especies: un depredador, el aguila perdicera
(Hieraaetus fasciatus), y dos de sus principales presas, el conejo (Oryctolagus
cuniculus) y la perdiz roja (Alectoris rufa), consideradas ambas especies cinegéticas.
Los diferentes capitulos se discuten fundamentalmente en el marco ecoldgico y se
aplican, en la medida de lo posible, al contexto de la Biologia de la Conservacion.

i, El o'\guila perdicer‘a

El aguila perdicera es un ave rapaz territorial no migradora de mediano-gran tamarno
(del Hoyo et al., 1994; Ferguson-Lees & Christie, 2001) incluida en el grupo de las
especies “estrategas de la k” (Krebs, 1986), ya que se caracteriza por una larga vida
(hasta 21 afnos en cautividad), una edad de madurez sexual tardia (unos 2-4 afos en
hembras y 3-5 anos en machos) y una baja tasa de fecundidad (usualmente 1-2 pollos
por pareja y ano; Cramp & Simmons, 1980; Real, 2004). Muestra una distribucion
geografica irregular a lo largo del sureste asiatico, el subcontinente Indio, el Medio Este
y la costa mediterranea (del Hoyo et al., 1994; Ferguson-Lees & Christie, 2001). La
poblacion mediterranea consta de unas 2000 parejas, la mitad de las cuales aparecen
en la parte europea (Real, 2004; del Moral, 2006). El grueso de la poblacién continental
se encuentra en el extremo occidental (Portugal, Espana y sur de Francia), si bien el
pais que alberga un mayor nimero de parejas es Espafia, con aproximadamente el
75% de los efectivos totales de Europa (733-768 parejas reproductoras; del Moral,
2006). Al igual que en Espafa (Madrofio et al., 2004), la poblacién europea esta
clasificada “En Peligro” (Tucker & Heath, 1994), debido fundamentalmente al declive
sufrido en las décadas de 1970, 1980 y principios de 1990 (Tucker & Heath, 1994; Real
et al, 1996). La persecucion directa, principalmente por parte de cazadores y
colombicultores, y la mortalidad provocada por lineas de conduccion eléctrica parecen
haber sido las causas mas probables de esta tendencia negativa (Arroyo et al., 1995;
Real et al., 2001; Carrete et al., 2002; Real, 2004).

Dentro de la biologia del aguila perdicera, la alimentacién es uno de los aspectos
mejor conocidos, siendo sus principales presas los lagomorfos (especialmente el
conejo), galliformes (particularmente las perdices) y otras aves de similar tamafno, como
las palomas (del Hoyo et al., 1994; Ferguson-Lees & Christie, 2001). De hecho, este
aguila es una de las rapaces diurnas cuya dieta ha sido mas profusamente estudiada,
existiendo un gran numero de trabajos, principalmente efectuados en Europa, que
abordan este apartado de su historia natural (por ej., Cheylan, 1977; Jordano, 1981;
Palma et al., 1984; Fernandez & Insausti, 1986; Real, 1987; Salvo, 1988; Simeon &
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Wilhelm, 1988; Rico et al., 1990; Real, 1991: Gil-Sanchez et al., 1994: Leiva et al., 1994;
Martinez et al., 1994; Gil-Sanchez, 1998; Gil-Sanchez et al., 2000; 2004; lezekiel et al.,
2004; Palma et al., 2006). Sin embargo, las anteriores aproximaciones han sido
efectuadas en su mayoria a escala local, en una serie temporal corta (aunque ver Real,
1987; Gil-Sanchez et al., 2004; Palma et al., 2006) y se limitan meramente a describir el
espectro trofico (aunque ver Gil-Sanchez, 1998, 2000; Ontiveros & Pleguezuelos, 2000;
Gil-Sanchez et al., 2004; Ontiveros et al., 2005; Palma et al., 2006). Ademas, los
estudios de dieta en esta especie se han llevado a cabo fundamentalmente en época
reproductora (ver referencias arriba mencionadas). Sélo unos pocos trabajos afrontan el
periodo no reproductor (Francia: Cheylan, 1977; Simeon & Wilhelm, 1988; Chipre:
lezequiel et al., 2004), pero estos estudios fueron efectuados usando metodologias
heterogéneas (Cheylan, 1977; Simeon & Wilhelm, 1988), o bien se centran en
poblaciones no continentales (lezequiel et al., 2004).

Con anterioridad a su reclutamiento a la poblacién reproductora, las aguilas
perdiceras j6venes atraviesan una etapa denominada dispersiéon natal (Newton 1979,
Greenwood & Harvey 1982, Clobert et al. 2001). El conocimiento de la biologia de esta
especie durante esta etapa, que normalmente dura varios anos (hasta alcanzar la
madurez sexual), es bastante escaso, de modo que, por ejemplo, la informacién sobre
los habitos alimenticios de las jovenes aguilas es completamente inexistente.

Por tanto, la informacion acerca de la ecologia tréfica de esta especie es, aunque a
primera vista abundante, bastante limitada. En particular, no se posee una visiéon amplia
(tanto espacial como temporalmente) y unificadora de la dieta en época reproductora, y
el conocimiento de la dieta en fases tan importantes de la vida de esta rapaz como la
época no reproductora o la etapa dispersiva es practica o totalmente ausente. También
se desconoce en gran medida la influencia que ejerce la abundancia de las especies
presa en la dieta —y, por consiguiente, en otras muchas facetas de la historia de vida—
del aguila perdicera o, de manera reciproca, los efectos que el aguila puede acarrear
sobre las poblaciones de aquellas, aspectos relevantes no solo ecoldgicamente, sino
también en cuanto a la conservacion tanto del depredador como de sus presas.

il El conejo y sus enfermedades infecciosas

El conejo es un mamifero de pequefio-mediano tamano (poco mas de 1000g de media
en Q. c. algirus, en el centro y sur de la Peninsula Ibérica, y cerca de 1500g en O. c.
cuniculus, en el resto de su area de distribucion; Rogers, 1979; Soriguer, 1980)
originario de la Peninsula Ibérica, aunque en la actualidad ha ampliado enormemente
su distribucién en un proceso facilitado esencialmente por el hombre (Thompson &
King, 1989; Angulo & Cooke, 2002; Villafuerte, 2002). El periodo de actividad del conejo
es principalmente crepuscular, aungue varfa segun el lugar, la época del afo y la edad
del individuo (Villafuerte et al., 1993; Blanco, 1998). El habitat preferido lo constituyen
los ecotonos entre el matorral y bosque mediterraneos y los pastizales, ya sean
naturales o cultivados, y siempre que se encuentren en dreas de suaves pendientes y
sobre suelo blando facilmente excavable (Fa et al., 1999; Calvete et al., 2004). Los
CONejos viven en grupos estables que comparten una o varias madrigueras y que
defienden un territorio comun. Al inicio de la época reproductora, el tamafo de estos
grupos oscila entre 2 y 20 ejemplares. La reproducciéon se da fundamentalmente entre
octubre y junio, con maximos entre febrero y abril. Cada hembra puede parir 3-5
camadas cada afno, que constan de una media de 3-4 gazapos cada una (Blanco,
1998). Por tanto, se comporta como una tipica especie “estratega de la r”, cuyo balance
demogréfico se basa en el éxito reproductor (Krebs, 1986).
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En el sur de Espana, la sex ratio estd desviada a favor de las hembras, lo que
parece ser explicado por la mayor vulnerabilidad de los machos ante los depredadores
al pasar mas tiempo que las hembras fuera de los refugios (Soriguer, 1981). En este
punto cabe destacar el importantisimo papel que juega el conejo en el funcionamiento
de los ecosistemas mediterraneos de la Peninsula Ibérica. Numerosas especies de
aves rapaces y mamiferos carnivoros basan su alimentacion en esta presa (Delibes &
Hiraldo, 1981; Moledn, 2007), hasta tal punto que parece haber sido una de las
principales causas de la especiacion de los dos depredadores mas genuinamente
peninsulares, el aguila imperial y el lince ibérico (Ferrer & Negro, 2004).

La densidad de poblacion sufre importantes oscilaciones estacionales, de modo
que los maximos se dan a finales de la primavera, en los meses de mayo y junio,
después del pico reproductor. Los minimos se producen a finales de verano, y es en la
segunda mitad del otofno cuando las poblaciones comienzan a recuperarse (Soriguer,
1981; Villafuerte et al., 1997; Gil-Sanchez et al., 1999; Calzada, 2000; Minguez et al.,
2001; Palomares, 2001). No obstante, en las Ultimas décadas la dinamica poblacional
del conejo se ha visto enormemente influenciada por la irrupciéon de dos enfermedades
introducidas y/o favorecidas por el hombre. En primer lugar, a comienzos de la década
de 1950 la mixomatosis provocé grandes mortandades que redujeron en pocos anos la
poblacién silvestre en un 80-90% (Blanco, 1998; Fenner & Fantini, 1999). Desde
entonces, la mixomatosis actla cada afio incrementando la tasa de mortalidad
postrreproductora, aunque cada vez con una menor virulencia. Por otro lado, entre 1988
y 1991 surgieron en Europa epidemias de neumonia hemorragica virica del conejo
(NHV; Fa et al., 1999; Fenner & Fantini, 1999; Calvete, 2006; Virgds et al., en prensa),
que también provocaron acusados descensos poblacionales (50-80%; Ceballos, 1991;
Fenner & Fantini, 1999; Angulo & Cooke, 2002; Virgds et al., en prensa) y que se
muestran con mayor virulencia entre finales de invierno y la primavera. En conjunto,
ambas enfermedades han reducido los niveles poblacionales de conejo en la Peninsula
Ibérica aproximadamente a un 10% respecto a la densidad precedente (Ceballos, 1991;
Blanco, 1998; Fenner & Fantini, 1999; Angulo & Cooke, 2002), circunstancia que ha
inducido la reciente inclusion de esta especie en la Lista Roja de los Mamiferos de
Espana (categoria VU A2abde; Sociedad Espanola de Conservacion y Estudio de los
Mamiferos, en prep.). En general, la NHV ha provocado la extincion de las poblaciones
de baja densidad de conejos, mientras que en las de alta densidad sus efectos han
sido apenas perceptibles; el patrén de incidencia en poblaciones de densidades
intermedias es muy variable (Calvete, 2006). Al contrario que la mixomatosis, la NHV
provoca la muerte casi instantanea de los individuos infectados.

Por haber incrementado répidamente tanto su prevalencia como su rango
geogréfico de afeccién, ambas enfermedades pueden ser incluidas dentro del grupo de
las “enfermedades infecciosas emergentes” (EIEs; Morse, 1995), causantes de una
gran preocupacion entorno a la conservacion de muchas especies de fauna (Daszak et
al., 1999; 2000; Williams et al., 2002; Hawkins et al., 2006) y flora silvestres (Anderson et
al., 2004) en todo el mundo. En lugares como la Peninsula Ibérica, estas enfermedades
pueden acarrear nefastas consecuencias no soélo para la especie que las sufre de
manera directa, el conejo, sino también de forma colateral para sus depredadores a
través de dos vias. Por un lado, tal y como se ha comentado anteriormente, muchos de
ellos encuentran a esta especie particularmente apetecible. Por otro, las EIEs del conejo
pueden, al inducir una disminucién sustancial del recurso compartido, generar
indirectamente una intensificacion de la persecucién a la que los depredadores se ven
sometidos por parte del colectivo cinegético (Villafuerte et al., 1998). Pero también estas
enfermedades podrian acarrear efectos sobre otras especies presa diferentes al conejo
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por medio del fenémeno de la hiperdepredaciéon (por ej., Courchamp et al., 2000),
efectos que permanecen particularmente desconocidos (Tella & Manosa, 1993).

il La perdiz roja

La perdiz roja es un ave galliforme con un peso de 480-547g en machos y 391-514g en
hembras cuya distribucién se restringe a Europa occidental (del Hoyo et al., 1994). Las
mayores densidades se alcanzan en medios abiertos y agricolas con una estructura en
mosaico (Lucio & Purroy, 1992; del Hoyo et al., 1994). El ciclo vital de esta especie, que,
al igual que el conejo, se comporta como una “estratega de la r” (Krebs, 1986), puede
dividirse en tres etapas definidas por la territorialidad y el gregarismo: (a) parejas
reproductoras, (b) grupos familiares y (c) grupos plurifamiliares o invernales (Arias de
Reyna, 1975). En el sur de Espana, la formacion de parejas reproductoras comienza a
finales de enero y principios de febrero. Es una especie normalmente monégama,
aungue ocasionalmente bigama (del Hoyo et al., 1994). La Unica puesta que se realiza
al ano, consistente en una media de 12 huevos en un nido sobre el suelo o a poca
altura del mismo (Rands, 1988; Ricci et al., 1990; Duarte & Vargas, en prensa),
comienza en marzo. En abril nacen los primeros pollos, que son nidifugos y muy
precoces. Estos, junto a los padres, conforman los grupos familiares, momento en el
cual se amplia el terreno hasta entonces exclusivamente regentado por los padres. A
finales de septiembre, los dominios vitales de estos grupos familiares se relajan y se
solapan con los de otros grupos, formando asi los grupos invernales, que se mantienen
hasta que se comienzan a definir en su seno las parejas reproductoras de la siguiente
temporada de cria (Arias de Reyna, 1975).

El patron de maximos y minimos poblacionales de la perdiz se sitUa, en general
para el sur de Espana, entre finales de verano y otono y en los meses de febrero-abril,
respectivamente (Braza et al., 1985; Duarte & Vargas, 2001; Minguez et al., 2001),
aungue el pico de maximos se adelanta conforme se asciende en latitud (Cheylan,
1977). La perdiz también entra a formar parte de la dieta de multitud de depredadores
ibéricos, aunque en menor medida que el conejo (Calderdn, 1977; Moledn, 2007). En
las Ultimas décadas parece haber acontecido una tendencia regresiva en la poblacion
ibérica de perdiz roja (Marti & del Moral, 2003), circunstancia que podria tener su origen
en diversos factores entre los que destacarian la sobreexplotacion cinegética, los
propios depredadores, la pérdida y degradacion del habitat y el uso descontrolado de
sustancias fitosanitarias (Marti & del Moral, 2003), tal y como se ha descrito para esta
perdiz y la pardilla en otras zonas del continente europeo (Potts, 1980; Tapper et al.,
1982; Green, 1984; Rands, 1985, 1986; Bernard-Laurent, 1989). Esta situacién ha
contribuido a fomentar el cada vez més frecuente uso en la gestidn cinegética de
repoblaciones con aves de granja, lo que ha conllevado problemas adicionales sobre la
poblacion silvestre de perdiz (por ej., contaminacién genética; Marti & del Moral, 2003).

i.il. Objetivos y estructura de la tesis

Los objetivos generales de esta tesis doctoral son, de un lado, organizar e incrementar
el conocimiento sobre la ecologia tréfica del aguila perdicera en Europa occidental y, de
otro, profundizar en las interacciones ecoldgicas que caracterizan la relacién existente
entre este depredador y dos de sus principales presas, el conejo y la perdiz roja.
Atendiendo al primer objetivo general, en un principio se realizd una revision de la dieta
del aguila en época reproductora a una escala espacio-temporal amplia, para después
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evaluar la influencia de la subita irrupcién de una enfermedad infecciosa sobre su
principal presa (Capitulo 1). A continuacién se estudio la dieta de los adultos en época
no reproductora en Espafa (Capitulo 2) y la de los jévenes en un area de dispersion
tipo del sur del pais (Capitulo 3). Estos tres capitulos conformarian un primer bloque
funcional de la tesis que actu6é como punto de partida a la hora establecer diversas
hipétesis en la siguiente seccion. En el Capitulo 4 se realiza una primera aproximacion
al impacto de depredacion (potencial limitante) del aguila perdicera sobre las
poblaciones de conejo y perdiz, mientras que en el 5 se analiza la forma en que el
aguila responde a cambios en la densidad de sus presas (potencial regulador). En el
Capitulo 6 se describe como un factor limitante —la NHV- propio de una especie presa —
el conejo— es capaz de moldear la dinamica de otra presa —la perdiz— a través de la
accion de los depredadores —entre otros, el aguila perdicera—. Como resultado, a la
finalizacion de la tesis estaremos en disposicién, entre otras cosas, de arrojar algo de
luz al siempre controvertido debate de si los depredadores constituyen o no fuerzas
importantes en el modelado de las dindmicas poblaciones de sus presas.

Todos los capitulos fueron disefiados, por tanto, segin un hilo conductor comun,
de modo que se comienza por describir los aspectos més elementales de las
relaciones depredador-presa y se finaliza con la exploracién de procesos ecoldgicos
mas complejos.

Facilitar la propagacion y evolucion del conocimiento cientifico (el fin dUltimo de
cualquier investigacion cientifica) es el argumento fundamental que justifica la
organizaciéon propuesta en la presente tesis. En consecuencia, publicar los principales
resultados y conclusiones de cada apartado como articulos independientes en revistas
de caracter cientifico constituyé una prioridad desde el principio. Para ello, cada uno de
los capitulos se estructurd en general siguiendo las secciones que definen la fisonomia
convencionalmente aceptada para una publicacion cientifica: “introduccion”, “material y
métodos”, “resultados” y “discusion”, lo que los hace plenamente auténomos en su
entendimiento. Los capitulos finalizan con un listado de las referencias bibliogréficas
citadas en el texto. El objeto de presentar la bibliografia individualmente para cada
capitulo —a pesar de que en ocasiones puedan repetirse citas en diferentes capitulos—
es el de favorecer la lectura de cada uno por separado. Igualmente, para facilitar la
comprension, cada capitulo comienza con un resumen donde se exponen los
principales objetivos, métodos, resultados y conclusiones del mismo, acompanado de
una seleccion clave de las figuras mas ilustrativas.

Los epigrafes y objetivos particulares de cada capitulo son enumerados a
continuacion:

Capﬁulo 1. Cambios espacio—’rempora|es a gran es-
cala en la dieta del o'\guila perclicera: inﬂv\encia de la
NHV del conejo

Objetivos:

1. Recopilar la informacion existente (publicada e inédita) en Europa occidental sobre
la dieta del &guila perdicera en época reproductora en las Ultimas cuatro décadas.

2. Describir patrones geograficos a gran escala en los habitos alimenticios del aguila
perdicera.
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Analizar los cambios a gran escala en la dieta del aguila a lo largo de un amplio
periodo de tiempo en relacién a la reduccion en la disponibilidad de una de sus
principales presas, el conejo, causada por una enfermedad infecciosa emergente
(EIE), la neumonia hemorragica virica (NHV).

Discutir los efectos potenciales en depredadores y ecosistemas de las EIEs que
afectan a las presas.

CQPH’MIO 9. écologia ’rréfica de las é\gv\ilas perclice—

ras territoriales en Espaia durante el periodo no

reprool uctor

Objetivos:

1.

Ofrecer los primeros datos (utilizando una metodologia homogénea) para Europa
continental sobre la dieta del &guila perdicera en época no reproductora.

Testar varias hipétesis sobre las preferencias alimenticias del aguila perdicera a
través del andlisis de las variaciones estacionales en la dieta y discutir las
implicaciones que de ellas puedan derivarse para la conservacion de la especie.

CC\PH’MIO 3: Dieta de las égu”as perdiceras jovenes

en Areas de asentamiento ’remporal del sur de éspaﬁa

Objetivos:

1.

Aportar los primeros datos sobre la dieta de las aguilas perdiceras jovenes en
areas de dispersion.

Analizar las variaciones en la dieta asociadas a la edad y discutir los resultados en
relacién a las preferencias troficas y la conservacion de las aguilas perdiceras.

CQPH’MIO 4. Jmpad'o de clepreclacién del éguila

pev‘clicera sobre el conejo y la per‘diz

Objetivos:

1.

Determinar el impacto de depredacion (“tasa de captura” y “tasa de depredacion”)
del aguila perdicera sobre el conejo y la perdiz roja en dos épocas (las
reproductora y no reproductora del aguila) y a dos escalas (poblacién reproductora
total del aguila y territorios individuales).

Discutir los resultados en el contexto de la teoria de la depredacion (limitacion de
poblaciones) y el conflicto existente entre el colectivo cinegético y los
depredadores.
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CC\PH’MIO 5. Respuestas funcional y numérica del
4guila perdicera hacia el conejo y la perdiz
Objetivos:

1. Explorar las respuestas funcional y numérica de un depredador territorial (aguila
perdicera) en periodo reproductor hacia sus dos presas principales (conejo y
perdiz) en un area genuinamente mediterranea del sur de Espana (provincia de
Granada).

2. Discutir los resultados en el contexto de la teoria de la depredacion (regulacion de
poblaciones) y la conservacion de los depredadores y sus presas.

Capf‘lulo 6: Hiperdepredacién a gran escala sobre

la percliz mediada por una enfermeclacl infecciosa

emergente del conejo
Objetivos:

1. Investigar los efectos de una EIE (NHV) propia de una especie presa (conejo)
sobre las tendencias poblacionales de ésta y otra especie presa diferente (perdiz).

2. Elucidar si la depredacion (“hiperdepredacion”) puede, a gran escala, actuar como
nexo de unién entre las dindmicas poblacionales de dos especies presa no
relacionadas entre sf de manera directa.

3. Mostrar cémo las EIEs pueden acarrear consecuencias negativas no solo a las
especies a las que afectan directamente, sino a nivel ecosistémico.

La tesis concluye con un apartado donde se sintetizan las principales conclusiones
alcanzadas durante este estudio, que relacionan y respaldan definitivamente la
organizacion propuesta.
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Figura 5b.
Ordenacion MDS comparando la dieta del aguila perdicera en diferentes territorios antes de la epidemia de

NHV, una vez los clusters jerarquicos aglomerativos para las mismas disimilitudes fueron sobreimpresionados
en el diagrama de ordenacion de dos dimensiones (ver significado de las abreviaturas de Ios territorios en el
Anexo 1). El tamano de las burbujas representa la proporcion media de conejo en la dieta

Figure 5b.
MDS ordinanon comparing Bonelli's eagle diet in territories before RHD outbreak, once hierarchical

agglomerative clusters from the same dissimiarities were superimposed orn the 2-aimensiondal ordinaiorn
diagram (see abbreviation of territories in Anexo 1). Bubble size represents the average proportion of rabbit

on the diagram.
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Los factores condicionantes de los patrones espaciotemporales en la distribucion y abundancia de
las presas pueden ser cruciales en las interacciones depredador-presa. Aqui se explora la influencia
de una enfermedad infecciosa emergente (EIE) de una especie presa en los patrones espaciales y
los cambios temporales en la dieta de un depredador a gran escala. En particular, se reviso la dieta
del aguila perdicera en la mitad occidental de Europa (Portugal, Espafa y Francia) durante un
periodo de 39 anos (1968-2006), con objeto de determinar las consecuencias de la reduccion en
la densidad de su principal presa, el conejo, causada desde 1988 por epidemias de neumonia
hemorragica virica (NHV; una EIE). En promedio, la alimentacion en Europa occidental durante las
ultimas cuatro décadas consistio en conejo (28,5%), palomas (24,0%), perdiz roja (15,3%), ‘otras
aves’ (11,6%), ‘otros mamiferos” (7,1%), corvidos (7,0%) y herpetos (6,4%). La NHV indujo
importantes consecuencias en la ecologia del aguila perdicera. El consumo de conejo, que
ademas parecio ser la especie preferida en el ambito geografico estudiado, disminuyd un tercio
despues de la irrupcion de la NHV. Al contrario, la diversidad trofica (H') aumentod después de la
NHV. La combinacion de clasificacion jerarquica aglomerante y analisis de ordenacion por
escalamiento multidimensional no parametrico (NMDS) mostré la existencia de claros patrones
geograficos en la dieta del aguila perdicera antes de la NHV, pero no despues. Los patrones
espaciales en la dieta del aguila perdicera en Europa occidental parecen estar principalmente
supeditados al patron de distribucion espaciotemporal del conejo y, en menor medida, a las
caracteristicas ambientales locales condicionantes de la presencia y abundancia de especies presa
alternativas. Los resultados muestran como una EIE es capaz de alterar a gran escala las relaciones
depredador-presa a traves de la drastica disminucion de la poblacion de la principal especie presa
En consecuencia, deberian disenarse directrices estrictas que conduzcan a estrategias efectivas en
prevenir la diseminacion de la “polucion por patdgenos”, ya que ésta amenaza a la biodiversidad
no solo a nivel de poblacion o especie, sino a escala de comunidad o ecosistema.

Abstract

Large scale spaﬁo—fempora/ sh/‘ﬂs n the diet of the Bonelli’s eag/e.-

inﬂuence of the rabbit haemom*hag/'c disease.

Factors shaping spatio-termporal patterns in the distribution and abundance of prey may be crucial
n predatorprey interactions. Here we explored the infiuence of an emerging infectious disease
(EID) alfecting a prey species on the spatial patierns and temporal Shifls in the diet of a predator at
the large scale. We reviewed the diet of the Bonelli's eagle in western Europe in order o
aetermine the influence of the reductions in the density of Its main prey, the rabbil, caused by EID
outbreaks since 1988 of rabbit haemorrhagic disease (RHD). We compiled information on
breeding Bonelli's eagle diet from Portugal, Spain and Frarnce for a 39-year study period [1968-
2006). Overall diet in W Europe over the last four decades consisted of rabbit (28.5%), pigeors
(24.0%), red-legged partriage [15.3%), other birds’[11.6%), other mammals’ (/. 1%,), corvids (7.0%)
and herptiles (6.4%). However, RHD induced strong consequences in the Bonell's eagle feeding
ecology. The consumption of rabbit which appeared to be the preferred prey for Bonelli's eagles
in W Europe, decreases by a third after RHD outbreaks. Inversely, trophic diversity (H ') increases
after RHD outbreaks. The combination of hierarchical agglomerative clustering and norn-metric
muliidimensional scaling (nMDS) analyses showed the existence of geographical patterns in the
Bonelll's eagle diet before, but not after RHD. The geographic patterns of bonelli's eagle aret in W
Europe seem (o be mainly driven by the spatio-termporal distribution pattern of rabbits and, o a
lesser extent by the local environmental features conaiioning the presence and density or
alternative prey species. \We show that an EID can disrupt the predatorprey reiationships at large
scales through the severe decline in the population of the main prey species. Hence, strict
guidelines and effective strategies must be drawn up (o prevent the dissemination of the
‘pathogen pollution’, since It threatens blodiversity not only at the population or species level but
at the community or ecosystem scales.
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1.1. Introducciéon

El estudio de la dieta puede aportar informacién clave para el entender muchas de las
estrategias vitales de un depredador (Newton, 1979; Partridge & Green, 1985; Dayan &
Simberloff, 1996; Geffen et al., 1996). Las numerosas interacciones existentes entre los
depredadores y sus presas sélo pueden ser comprendidas a partir de una exploracion
pormenorizada de la ecologia tréfica. Sin embargo, los estudios sobre dieta son
habitualmente abordados a escala local, lo cual imposibilita la inferencia de
conclusiones ecolégicamente robustas. Establecer patrones generales en la ecologia
alimenticia de una especie requiere, en general, realizar comparaciones de los habitos
alimenticios a amplias escalas espaciales (Lozano et al., 2006), considerando diferentes
regiones geogréficas y/o habitats. Este tipo de aproximacion permite detectar patrones
y tendencias que pueden ser posteriormente relacionados con otros aspectos
ecologicos (Futuyma & Moreno, 1988; Gompper & Gittleman, 1991). Por ejemplo, a
partir de estos estudios se pueden derivar diversas implicaciones de conservacion,
circunstancia especialmente deseable en el caso de especies 0 grupos globalmente
amenazados como los depredadores (Partridge & Green, 1985; Gompper & Gittleman,
1991).

La variable tiempo puede ser también relevante a la hora de describir patrones
ecolégicos (Levin, 1992; Kronfeld-Schor & Dayan, 2003). Las interacciones depredador-
presa pueden ser estrechamente dependientes de diferentes patrones temporales,
como las dinamicas ciclicas o las epidemias que sufren algunas presas (Ostfeld &
Keesing, 2000; Hanski et al., 2001; Koenig & Liebhold, 2005), que pueden dar lugar a
cambios en la composicién de la dieta del depredador. De hecho, muchos ecosistemas
estan globalmente caracterizados por una disponibilidad temporalmente cambiante en
los niveles de recursos respecto a ‘lo normal’, condicién que puede acarrear
importantes consecuencias en la estructura de las comunidades (Ostfeld & Keesing,
2000; Sanchez-Zapata et al., 2007).

Las variaciones temporales en la abundancia de presas pueden estar relacionadas
con las enfermedades infecciosas emergentes (EIEs; Morse, 1995), potencialmente
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capaces de provocar diversos efectos ecolégicos relacionados con la regulacién de
poblaciones, comunidades y ecosistemas (Daszak et al., 2000; Daszak et al., 2003,
Anderson et al., 2004). Tales cambios pueden también afectar a las interacciones
depredador-presa en la medida en que la teorfa del forrajeo éptimo predice una baja
diversidad trofica en el depredador cuando abunda su presa preferida, y viceversa
(Stephens & Krebs, 1986; Futuyma & Moreno, 1988). Como resultado, el depredador
incluiria nuevas fuentes de alimento alternativas si la presa principal se vuelve escasa
(Angelstam et al., 1985).

Este primer capitulo explora los patrones espaciales y los cambios temporales en
la dieta de un depredador, el aguila perdicera, en relacién a su principal presa, el
conejo, a escala continental (Europa occidental). EI gran nUmero de estudios sobre la
dieta del aguila perdicera y las continuas epidemias que ha sufrido el conejo por EIEs
en las Ultimas décadas en Europa confieren a este sistema de estudio unas
condiciones excepcionales para el anélisis de las interacciones depredador-presa.

El &guila perdicera es una rapaz no migradora de mediano-gran tamafo
irregularmente distribuida a lo largo del sudeste asiético, el subcontinente indio, el
Préximo Oriente y la costa mediterranea (Ferguson-Lees & Christie, 2001). La poblacion
europea esta clasificada como amenazada debido principalmente al declive sufrido en
las décadas de 1970, 1980 y principios de 1990 (Tucker & Heath, 1994; Real et al.,
1996). Es bien sabido que, en términos generales, las presas mas frecuentes del aguila
perdicera son los lagomorfos, las perdices, otras aves de similar tamano como las
palomas, y los lagartos (Ferguson-Lees & Christie, 2001). De hecho, el guila perdicera
es una de las rapaces diurnas cuya dieta ha sido mas profusamente estudiada,
particularmente en Europa (por ej., Jordano, 1981; Real, 1987; Salvo, 1988; Simeon &
Wilhelm, 1988; Rico et al., 1990; Leiva et al., 1994; Martinez et al., 1994; Gil-Sanchez,
1998; Gil-Sanchez et al., 2004, lezekiel et al., 2004; Palma et al., 2006). No obstante, la
mayor parte de los citados trabajos fueron efectuados a nivel local, a lo largo de series
temporales cortas (aunque ver Real, 1987; Gil-Sanchez et al., 2004; Palma et al., 2006) y
se limitaron a meras descripciones del espectro tréfico (aunque ver Gil-Sanchez, 1998;
Gil-Sanchez, 2000; Ontiveros & Pleguezuelos, 2000; Gil-Sanchez et al., 2004; Ontiveros
etal., 2005; Palma et al., 2006). A pesar de ello, ofrecen una excelente oportunidad para
revisar la ecologia trofica de esta especie desde un amplio punto de vista geografico
(Europa continental).

Segun las anteriores referencias, una de las principales presas del 4guila perdicera
en Europa es el conejo, especie nativa de la Peninsula Ibérica pero que actualmente se
encuentra ampliamente distribuida en el continente gracias a las introducciones
efectuadas por los humanos (Thompson & King, 1989; Angulo & Cooke, 2002;
Villafuerte, 2002). La poblacién de conejo sufri® una importante reduccion vy
fragmentacién en la mayoria de su rango de distribucion europeo a finales de los afios
ochenta y principios de los noventa debido a fuertes epidemias de neumonia
hemorrégica virica (NHV; Fa et al., 1999; Fenner & Fantini, 1999; Calvete, 2006; Virgds
et al. en prensa), una EIE facilitada por la intervencidon humana via translocacion
accidental de hospedadores (y parasitos) con propositos cinegéticos (Villafuerte et al.
1995). Esta epidemia resulté en poco tiempo en una pérdida del 50-80% del total de la
poblacién mediterranea (Ceballos, 1991; Fenner & Fantini, 1999; Angulo & Cooke,
2002; Virgos et al., en prensa), lo que constituye un oportunista “experimento natural” a
gran escala para investigar las consecuencias ecolédgicas de los derrumbamientos de
las poblaciones de presas.
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Los principales objetivos fueron (a) describir patrones geogréficos en la dieta del
aguila perdicera a gran escala y (b) analizar cambios tréficos a largo plazo en relacion a
reducciones en la disponibilidad de conejos mediadas por una EIE.

1.2. Material y métodos

1.2.1. Recopilacién y estandarvizacidn de los
datos de dieta

Se realiz6 una recopilacion para el periodo comprendido entre 1968 y 2006 de la
informacién publicada e inédita sobre la dieta del 4guila perdicera en Portugal, Espafia
y Francia, donde habita el 80% de la poblacion europea de esta especie (Real, 2004;
Fig. 1). Los datos pertenecieron a 111 territorios de reproduccion diferentes, bien
distribuidos a lo largo de 15 é&reas geogréficas (Fig. 1, ver Anexo 1), y fueron
recolectados durante la época reproductora del aguila (de febrero a junio; Arroyo et al.,
1995; Gil-Sanchez, 2000) para evitar variaciones estacionales en la dieta.

Figura 1. Localizacion geografica de los estudios utilizados en esta revision (ver significado de las
abreviaturas en el Anexo 1). Elipses negras: datos de antes de la NHV; elipses blancas: datos de despues
de la NHV.

Para minimizar los sesgos derivados de distintos métodos de muestreo y hacer los
datos comparables entre areas Unicamente consideramos los estudios que emplearon
observaciones directas efectuadas de forma intensiva, observaciones intensivas de
presas recientemente depositadas en los nidos y el andlisis del contenido de
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egagropilas. Estos son los métodos mas fiables para estimar la dieta en el aguila
perdicera (Real, 1996), tal y como se ha registrado también para otra especie similar, el
aguila calzada (Martinez, 2002). En cuanto al tamafo muestral, todos los territorios que
aportaron <20 presas fueron descartados. Por otro lado, las variaciones interanuales en
la dieta de esta rapaz son generalmente de pequefa entidad (Gil-Sanchez et al., 2004,
aunque ver Real, 1987), parcialmente debido a la ausencia de ciclos de importancia en
las dinamicas poblacionales de las presas del aguila perdicera. Consecuentemente, y
dado que sélo unas pocas localidades proporcionaron un tamafno de muestra suficiente
para cada ano por separado, todos los anos de estudio fueron considerados de forma
conjunta para un mismo territorio, con la Unica salvedad indicada en el siguiente
parrafo. Este método, ampliamente utilizado en estudios similares (por ej., Herrera &
Hiraldo, 1976; Jaksic & Marti, 1981; Donéazar et al., 1989; Watson, 1997), enmascara
pequefas oscilaciones interanuales en la dieta, condicién deseable a la hora de inferir
patrones geograficos a escala continental.

Debido a la potencial influencia de la NHV en la composiciéon alimenticia del aguila
perdicera, las muestras de cada territorio fueron separadas y, por tanto, analizadas
independientemente para los periodos de antes y de después de la enfermedad. La
fecha de la irrupcion de la NHV en cada localidad fue obtenida de las estadisticas de
caza del Ministerio de Agricultura, Pesca y Alimentacion de Espafia y mediante consulta
bibliografica (Real, 1991; Fernandez, 1993; Tella & Mafosa, 1993; Manosa, 1994;
Villafuerte et al., 1994; Villafuerte et al., 1995; Marchandeau et al., 1998; Fenner &
Fantini, 1999; Martinez & Zuberogoitia, 2001; Martinez & Calvo, 2001). La informacion
para la region del Algarve (sur de Portugal) fue, por las fechas de muestreo, incluida en
el conjunto de datos posteriores a la enfermedad (Palma et al., 2006), a pesar de que
este area no parece haber sufrido las consecuencias de la NHV.

Las especies presa fueron agrupadas en siete categorias diferentes: conejo, ‘otros
mamiferos’, perdiz (principalmente Alectoris rufa), palomas (Columba spp), coérvidos,
‘otras aves'’ y herpetos (principalmente Lacerta lepida). Estos grupos fueron delimitados
siguiendo criterios basados en afinidades taxondmicas y en el peso en la dieta del
aguila perdicera, de modo que cada uno de estos grupos fue el mas frecuentemente
consumido en al menos un territorio. Los datos fueron analizados mediante la
comparacion de la frecuencia relativa de cada grupo respecto al total de presas, tal y
como es habitual en estudios de alimentacion en aves rapaces (por ej., Sanchez-
Zapata & Calvo, 1998; Gil-Sanchez & Pleguezuelos, 2001; Palma et al., 2006). Los
valores de porcentajes fueron tratados sin transformacion para preservar la importancia
relativa de cada grupo.

1.2.2. Patrones Jrem,:)owoules y geogréficos en la
dieta e inﬂuencia de la NHV

Con objeto de explorar la influencia de la NHV en el espectro alimenticio del aguila
perdicera, comparamos 14 territorios (Cataluha, noreste de Espafna: n=9 territorios;
Navarra, norte de Espafna: n=1 territorio; Provenza, sur de Francia: n=4 territorios)
donde la dieta fue registrada antes y después de la NHV. Especificamente, se testaron
las variaciones en la proporcion de conejo en la dieta entre los dos periodos por medio
de una prueba no paramétrica. Debido a la proximidad geogréfica del anterior
subconjunto de territorios, esta comparacion fue ademas efectuada teniendo en cuenta
el total de territorios. También se empled un test no paramétrico para comprobar
variaciones en la diversidad tréfica entre ambos periodos, tanto para los 14 anteriores
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territorios como para el total de territorios. La diversidad tréfica fue estimada mediante
el indice de Shannon-Weaver (In) a partir de la frecuencia relativa de cada una de las
siete anteriores categorias de presas (Weaver & Shannon, 1949).

Debido a que la composicién alimenticia mostré diferencias significativas
asociadas a la irrupcion de la NHV (ver Resultados), los andlisis de tendencias
geograficas en la dieta fueron efectuados separadamente para cada periodo. Como
consecuencia de esta particién de la informacion, el tamano de muestra final utilizado
en las comparaciones espaciales fue de 44 territorios antes de la NHV (n=2939 presas
totales) y 81 después de la NHV (n=7264 presas totales).

Las diferencias geograficas en la composicion taxondmica de la dieta del aguila
perdicera fueron exploradas mediante procedimientos multivariantes, utilizando el
paquete PRIMER (Clarke & Gorley, 2001). En primer lugar, se construyd una matriz
triangular de disimilitud en la composicién de la dieta (expresada como el porcentaje de
la dieta total representado por cada una de las siete categorias de presa consideradas)
entre los distintos territorios por medio del indice de disimilitud de Bray-Curtis (Bray &
Curtis, 1957; Mabragana & Giberto, 2007), distinguiendo, tal y como se acaba de
mencionar en el anterior péarrafo, los datos anteriores a la NHV de los posteriores.

Con el fin de establecer agrupamientos geograficos de los territorios en funcion de
su informacion sobre la dieta, se utilizé un anélisis de ordenacién por escalamiento
multidimensional no paramétrico (NMDS en sus siglas inglesas). EI nMDS posiciona las
unidades muestrales (en este caso, dietas de cada territorio) en un diagrama
bidimensional de ordenaciéon en el que la distancia relativa de cada unidad muestral
respecto a las demas refleja su disimilitud relativa, con las unidades muestrales mas
similares entre si colocadas mas cerca unas de otras (Clarke & Warwick, 2001). La
calidad del ajuste de la regresion entre el conjunto de distancias entre unidades
muestrales obtenidas en el diagrama de ordenacioén y los valores correspondientes de
disimilitud se midi6 mediante el calculo del estrés; un valor de estrés inferior a 0,2 indica
que la ordenacién obtenida puede ser interpretada en términos ecolégicos (Clarke &
Warwick, 2001).

Como técnica complementaria, se realizd6 un analisis de clasificacion (mddulo
CLUSTER de PRIMER) mediante el método aglomerante jerarquico aplicado a la misma
matriz triangular de disimilitud de Bray-Curtis, utilizando el procedimiento de vinculo
completo. A continuacion se construyd el dendrograma correspondiente. La
combinaciéon de andlisis de clasificacion y ordenacion es un modo eficaz de comprobar
la adecuacion y consistencia mutua de ambas representaciones multivariantes de la
estructura de la muestra (Clarke & Warwick, 2001). Los grupos obtenidos por
clasificacion se superpusieron a la ordenacion del nMDS. La significacion estadistica de
las diferencias entre estos grupos fue probada por medio de un andlisis de similitud
(procedimiento ANOSIM del paquete PRIMER) de una via, bajo la hipétesis nula de que
no hay diferencias en la dieta de los distintos grupos (Clarke & Green, 1988). En este
andlisis, el estadistico R mide el grado de discriminacién obtenido entre grupos,
usandose un procedimiento de permutaciones (basado en 5000 permutaciones del
conjunto original de datos) para calcular el nivel de significaciéon. El nivel global de
significacion estadistica se corrigié para tests multiples mediante la correccién de
Bonferroni. Finalmente, las disimilitudes de Bray-Curtis entre los grupos obtenidos se
exploraron mediante el procedimiento de porcentajes de similitud (SIMPER) del paquete
PRIMER (Warwick et al., 1990; Clarke, 1993), con el cual se identificaron las presas que
mostraban consistentemente una mayor contribucién a la disimilitud entre pares de
grupos; los taxones se listaron en orden decreciente segln su contribuciéon media a la
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disimilitud media total, estableciéndose un limite en esa lista al alcanzarse el 50% de la
disimilitud media acumulada.

1.2.3. preferencias de presas e inﬂuencia de la
NHV

A fin de explorar las preferencias alimenticias del aguila perdicera en el area de estudio,
se investigaron las relaciones existentes entre la frecuencia relativa de cada grupo
presa y la diversidad tréfica en cada territorio mediante analisis de regresion. Los datos
pertenecientes a antes y después de la NHV fueron analizados independientemente.
Las posibles asociaciones entre la frecuencia de cada grupo presa con la frecuencia de
cada uno de los otros grupos presa en la dieta del &guila se exploraron, separadamente
para cada periodo, por medio de analisis de correlacion.

1.3. Resultados
1.3.1. Dieta general

Reuniendo los dos periodos de estudio (antes y después de la NHV), se obtuvo un total
de 10203 presas. Globalmente, la presa mas frecuente para el aguila perdicera en el
oeste de Europa en las Ultimas cuatro décadas fue el conejo (28,5% del total de
presas), seguido de palomas (24,0%), perdiz (15,3%) y ‘otras aves’ (11,6%); ‘otros
mamiferos’ (7,1%), corvidos (7,0%) y herpetos (6,4%) fueron menos frecuentemente
consumidos (Anexo 1). La diversidad tréfica (H”) media fue 1,43. Al menos un minimo
de 112 especies presa diferentes (aves en su mayoria) han formado parte de la dieta
del 4guila perdicera en Europa occidental en los Ultimos cuarenta afos (ver Anexo 2).

Entre las presas peculiares, destacan varias especies de mamiferos carnivoros (n=
6 spp) y aves rapaces (n=12 spp; 8 diurnas y 4 nocturnas). Otras presas singulares,
por su gran tamano, fueron Ardea cinerea, Phalacrocorax aristotelis, Podiceps cristatus,
Larus sp., Tetrax tetrax, Phasianus colchicus o Corvus corax (Anexo 2). Los grandes
mamiferos, como Bos taurus y Ovis aries, fueron presumiblemente consumidos en
forma de carrofia, aunque los habitos carrofieros han sido escasamente registrados en
esta rapaz (Avella, 1978; Kumar, 1993).

1.3.2. Patrones +empora|es en la dieta e inﬂuencia
de la NHV

Hubo un significativo descenso del conejo en la dieta de 1/3 menos después que antes
de la NHV, tanto para el subconjunto de 14 territorios (Z=-17; p<0,05) como para el
total de territorios (U=1126,0; p<0,01). Esta reduccion fue principalmente compensada
por el aumento de la frecuencia relativa en la alimentacién de las palomas y ‘otras aves’
(Fig. 2; ver también Anexo 1). La diversidad tréfica no sufri¢ variaciones temporales en
el subconjunto de 14 territorios (Z=-0.175; p=0,86); en cambio, al considerar el total de
territorios apareciod un importante incremento de la diversidad tras la NHV (U=1058,5;
p<0,001).
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Figura 2. Dieta media del aguila perdicera en 14 territorios con datos para antes y despues de la
epidemia de NHV. Barras negras: antes de la NHV; barras blancas: despues de la NHV. RAB: conejo; O
M: ‘otros mamiferos’; PAR: perdiz; PIG: palomas; COR: corvidos; O B: ‘otras aves’, HER: herpetos.

1.3.3. Patrones geogré\ficos en la dieta e
inﬂuencia de la NHV

El nMDS implementado con los datos de dieta anteriores a la NHV resultd en una
ordenacioén bidimensional interpretable en términos bioldgicos, ya que el valor de estrés
fue de 0,12 (Fig. 3), lo cual permitid la superposicion de la clasificacion jerarquica
aglomerante (Fig. 4). La superposicion de los grupos de clasificacion a un 80% de nivel
de disimilaridad sobre dicha ordenacion nMDS confirm¢ la adecuacion de la
representacion del nMDS (dado que encajo bien con el diagrama) y reveld
diferenciaciéon neta entre tres grupos de territorios (Figs. 4 y 5): el grupo 1, el mayor y
mas heterogéneo de los tres, estuvo formado por una serie de territorios distribuidos a
lo largo de la costa mediterranea (5 territorios del centro-sur de Murcia, 11 de Alicante,
5 de Catalufa, 1 de Almerfay 1 del sur de Francia) més varios territorios del interior de
la Peninsula Ibérica (1 del sur de Navarra, otro de Madrid y otro de Toledo); el grupo 2
fue el menor de todos y estuvo constituido por 3 territorios del noroeste de Murcia y 1
de Alicante; el grupo 3 contuvo principalmente territorios de Cataluna (n=8) y el sur de
Francia (n=4), aunque también incluyd 1 del norte de Navarray 1 de Mélaga (Fig. 5). Al
considerar un nivel del 60% de disimilaridad, los grupos 1y 3 se subdividieron en 3
subgrupos cada uno, mientras que el grupo 2 permanecio indivisible (Figs. 4y 5).

El procedimiento ANOSIM confirmé la significacion estadistica (con correccion de
Bonferroni) de la agrupacién obtenida al 80% de nivel de disimilaridad (R global=0,616;
p<0,001); sin embargo, la significacion al 60% de nivel de disimilaridad fue solo parcial,
ya que, aunque dentro de cada grupo, la R global del ANOSIM fue significativa, los
tests apareados no pudieron encontrar diferencias entre el subgrupo 3A (formado
exclusivamente por 1 territorio malagueno) y los otros dos subgrupos del grupo 3 (Tabla
1). No obstante, Unicamente hubo disponibles 10 y 5 permutaciones para testar 3A vs
3By 3Avs 3C, respectivamente.
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Figura 3. Ordenacion MDS comparando la dieta del aguila perdicera en diferentes territorios antes de la
epidemia de NHV (ver significado de las abreviaturas de los territorios en el Anexo 1).

El anélisis SIMPER reveld que las disimilitudes al nivel del 80% fueron resultado de
diferencias en la proporcion de conejo (mas frecuente en el grupo 1), palomas
(caracteristicas del grupo 2) y ‘otros mamiferos’ (predominantes en el grupo 3) en la
dieta (Tabla 1, Fig. 5). Al analizar las diferencias entre subgrupos (60% de nivel de
disimilaridad), el SIMPER mostré que la disimilaridad en la dieta entre los subgrupos 1A
a 1C se debi¢ al hecho de que las 4guilas perdiceras comieron mas frecuentemente
conejos en los territorios incluidos en el subgrupo 1A (Madrid y Toledo), palomas en el
subgrupo 1B (territorios alicantinos, catalanes y del centro-sur de Murcia), y perdices en
el subgrupo 1C (otros territorios del centro-sur de Murcia y varios de Catalufa, Navarra,
Almerfa, Alicante y el sur de Francia; Tabla 1, Fig. 5). Perdices, palomas, ‘otros
mamiferos’ y ‘otras aves’ fueron las principales categorfas de presas que aportaron las
diferencias entre los subgrupos 3A (Méalaga), 3B (sur de Francia y norte de Navarra) y
3C (mayoritariamente territorios catalanes; Tabla 1, Fig. 5). La proporciéon en dieta de
coérvidos y herpetos contribuyeron escasamente en las disimilitudes entre grupos y
subgrupos.

En contraste a este escenario, el nMDS desarrollado con los datos de dieta
posteriores a la NHV ofrecié una confusa representacion gréfica de las diferencias entre
territorios, dado que el valor de estrés fue mayor de 0,2 (Fig. 6). Por lo tanto, las
diferencias en la composicion alimenticia del aguila perdicera después de la irrupcion
de la enfermedad no derivaron en un patrén espacialmente reconocible.
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Figura 4. Dendrograma mostrando el culstering jerarquico aglomerativo efectuado a partir de las
disimilitudes Bray-Curtis entre las dietas de los diferentes territorios de aguila perdicera analizados antes
de la epidemia de NHV. Mediante lineas de puntos se indican los niveles de disimilaridad al 80% y 60%.

Figura 5. (pags. siguientes) Ordenacion MDS comparando la dieta del aguila perdicera en diferentes
territorios antes de la epidemia de NHV, una vez los clusters jerarquicos aglomerativos para las mismas
disimilitudes fueron sobreimpresionados en el diagrama de ordenacion de dos dimensiones (ver
significado de las abreviaturas de los territorios en el Anexo 1). En los diagramas b-h, el tamano de las
burbujas representa la proporcion media de cada categoria de presa en la dieta
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CAPITULO 1
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INFLUENCIA DE LA NHV EN LA DIETA DEL AGUILA PERDICERA
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b
Prey category Comparisons
Within Group 1
(P=0.001, Global R=0.757)
1Avs. 1B
(AvD = 50.87, P=0.008, R=0.986)
Tabla 1. Subgr. 1A Subgr. 1B %
Resultados del analisis SIMPER v el ANOSIM de una Rabbit 86.45 42.82 42.96
via (valores de Ry niveles de significacion A sobre la Pigeons 0.00 36.24 35.68
proporcion media de las categorias de presa que
m‘os_traron una mayor contribucion (%) a la 1Avs. 1C
disimilaridad media (/gvDJ emtrebgrup?s!\(ﬂa[))sy (AVD = 44.87, P=0.015, R=0.745)
subgrupos (bj en ) Subgr. 1A Subgr. 1C %
Rabbit 86.45 47.01 43.95
Partridge 4.30 27.45 25.88
1Bvs. 1C
(AvD = 40.16, P=0.01, R=0.699)
Subgr. 1B Suegr. 1C %
Pigeons 36.24 6.73 36.81
Partridge 6.53 27.45 27.42
a Within Group 3
(P=0.001, Global R=0.837)
Prey category Comparisons 3Avs. 3B
1vs. 2 (AvD = 63.21, P=0.2)
(AvD = 57.10, P<0.001, R=0.649) Subgr. 3A Subgr. 3B %
Group 1 Group 2 % Partridge 71.40 12.20 46.84
Pigeons 22.10 70.90 42.96 Other birds 4.80 22.00 13.61
Rabbit 47.79 16.55 27.52
3Avs. 3C
1vs. 3 (AvD = 69.14, P=0.1)
(AvD=54.06, P<0.001, R=0.589) Subgr. 3A° Subgr. 3C %
Group 1 Group 3 % Partridge 71.40 5.74 47.48
Rabbit 47.79 18.03 27.56 Pigeons 0.00 24.48 17.70
Other mammals 2.20 19.71 16.51
Pigeons 22.10 17.81 16.24 3Bvs. 3C
(AvD = 43.72, P<0.001, R=0.778)
2vs. 3 Subgr. 3B Subgr. 3C %
(AvD=59.06, P=0.001, R=0.655) Pigeons 7.25 24.48 19.71
Group 2 Group 3 % Other 10.55 24.92 17.48
Pigeons 70.90 17.81 45.16 mammals
Other mammals 3.03 19.71 14.60 Other birds 22.00 7.68 16.51

1.3.4. Preferencias de presas e ir\ﬂuencia de la

NHV

El conejo fue la Unica presa que redujo la diversidad tréfica del aguila perdicera en el
area estudiada. Aunque la asociacion entre la frecuencia de consumo de conejo y H’
fue significativa en ambos periodos, dicha asociacién fue méas débil tras la NHV (Tabla
2, Fig. 7). En contraste, ‘otros mamiferos’, cérvidos y herpetos estuvieron positivamente
relacionados con el indice de diversidad trofica antes de la NHV, aunque después de la
epidemia la relacion fue menos robusta. La frecuencia en la dieta de ‘otras aves’
Unicamente se relaciond positivamente con H” antes de la NHV (Tabla 2).
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Figura 6. Ordenacion MDS comparando la dieta del aguila perdicera en diferentes territorios despues
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de la epidemia de NHV (ver significado de las abreviaturas de los territorios en el Anexo 1).

Tabla 2. Correlaciones de Pearson (r] entre la frecuencia relativa de cada grupo presa v la diversidad

trofica (H'). *: p<0.05; **: p<0.01; ***: p<0.001; ns: no significativo.

Antes NHV Después NHV
Relacién r p r p
% rabbit / H” -0.561 Fhx -0.269 *
% other mammals / H’ 0.525 xxx 0.240 *
% partridge / H’ -0.122 ns -0.184 ns
% pigeons / H’ -0.164 ns -0.160 ns
% corvids / H” 0.471 *hx 0.331 >
% other birds /H’ 0.569 xxx 0.061 ns
% herptiles /H’ 0.456 xrx 0.428 rxx

Tabla 3. Relacion entre la frecuencia relativa en dieta de los diferentes grupos presa antes (mitad inferior

izquierda) y despues (mitad superior derecha) de la NHV. Se muestran los valores de r. *: p<0.05; **:

p<0.01; ***:p<0.001; sin asterisco y sin negrita: No significativo.

% other % other
% rabbit mammals % partridge % pigeons % corvids birds % herptiles

% rabbit - -0.258* 0.153 -0.277* -0.480*** -0.277* 0.082

% other mammals -0.501*** - -0.268* -0.137 -0.060 -0.196 0.155

% partridge 0.037 -0.189 - -0.223* -0.208 -0.336** -0.107
% pigeons -0.338* -0.121 -0.576*** - -0.161 -0.306** -0.210
% corvids -0.455*** 0.361* -0.071 -0.241 - 0.223* -0.266*
% other birds -0.415** 0.173 -0.092 -0.215 0.555*** - -0.170
% herptiles -0.147 0.080 -0.097 -0.222 -0.003 0.176 -

21



INTERACCIONES ECOLOGICAS ENTRE DEPREDADORES Y PRESAS

T
02 | R =-0,561
p < 0,001
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Figura 7. Relacion entre la frecuencia relativa de conejo en dieta y la diversidad trofica (H') del aguila
perdicera antes (a) y despues (b) de la NHV.

% of rabbit in diet
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INFLUENCIA DE LA NHV EN LA DIETA DEL AGUILA PERDICERA
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Figura 8. Modelo conceptual explicando las interacciones entre los diferentes grupos presa en la dieta
del aguila perdicera antes (a) y despues (b) de la NHV, de acuerdo a los resultados obtenidos en esta
revision (Tabla 3). Flechas continuas negras: relacion positiva; Flechas discontinuas grises: relacion
negativa; Flechas delgadas: p<0.05; flechas intermedias: p<0.01; flechas gruesas: p<0.001; RAB: conejo;
O M: ‘otros mamiferos’; PAR: perdiz; PIG: palomas; COR: corvidos; O B: ‘otras aves’; HER: herpetos.

Las relaciones dentro de la dieta entre el conejo y el resto de grupos presa
permanecieron entre periodos, de modo que la proporcion de conejo en la dieta estuvo
inversamente relacionada con la de ‘otros mamiferos’, palomas, corvidos y ‘otras aves’.
No obstante, dichas asociaciones se debilitaron en general tras la NHV (Tabla 3, Fig. 8).
Se detectaron también otras asociaciones entre otros grupos, siendo la relacion
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negativa entre perdiz y palomas respecto a ‘otras aves’ aparecida tras la NHV
especialmente destacable (Tabla 3, Fig. 8).

1.4, Discusién
1.4.1. éfec’ros de la NHV en los patrones +réficos

temporales y la preferencia de presas

Se encontrd un cambio sustancial a largo plazo en la composicion de la dieta del aguila
perdicera en el oeste de Europa relacionado con la epidemia de NHV, que en general
supuso una reduccion de un tercio en el consumo de conejo. Esto coincide con la
respuesta general de los depredadores ibéricos a la irrupcién de la NHV (Real, 1991;
Fernandez, 1993; Tella & Mafosa, 1993; Manosa, 1994 Villafuerte et al., 1996; Martinez
& Zuberogoitia, 2001; Martinez & Calvo, 2001). En el caso del aguila perdicera, el
descenso del conejo en la dieta (del 30%) no parecid ser proporcional al experimentado
por la poblacién silvestre de conejo (del 70% en promedio; Virgds et al., en prensa), lo
que sugiere cierta preferencia y una respuesta funcional del aguila perdicera hacia esta
presa. Dado que los conejos enfermos de NHV mueren subitamente (Marcato et al.,
1991), una mayor disponibilidad de conejos moribundos durante el periodo reproductor
del aguila no puede explicar esta fuerte discrepancia, por lo que es mas probable un
incremento en el esfuerzo de forrajeo por parte de las aguilas (Fernandez, 1993). Esta
circunstancia situaria al aguila perdicera en una posicién intermedia (Pyke et al., 1977
Glasser, 1982; Stephens & Krebs, 1986) entre un tipico depredador generalista y un
especialista estricto en el conejo, como el aguila imperial ibérica (Delibes, 1978;
Gonzalez, 1991; Ferrer & Negro, 2004) o el lince ibérico (Delibes, 1980; Ferrer & Negro,
2004; Gil-Sanchez et al., 2006).

La idea de que el conejo es positivamente seleccionado por el aguila perdicera es
apoyada por la fuerte asociacion negativa entre la diversidad tréfica y el consumo de
conejo por parte del guila (Fig. 7) y por el aumento de la diversidad tréfica después del
descenso en la poblacién de conejos causada por la NHV, ya que la teorfa clésica de
depredacion postula que la presa cuya frecuencia en la dieta de un depredador
reduzca la diversidad trofica es la presa preferida de dicho depredador (Schoener,
1971; Pyke et al., 1977; Stephens & Krebs, 1986; Futuyma & Moreno, 1988). No
obstante, a menudo se ha arglido que esta relacién carece de valor por representar un
argumento circular. Un reciente estudio (Lozano et al. 2006) revel6 de manera empirica
que, efectivamente, esta asuncion no es siempre cierta cuando se generaliza mas alla
del ambito geogréfico de estudio, pero que si parece ser valida si la investigacion y las
conclusiones se circunscriben a un area de estudio donde hayan sido controlados o
considerados todos los posibles contextos ecolégicos (es decir, disponibilidad de
presas). Nuestro estudio probablemente consideré la mayor parte de escenarios
posibles en cuanto a la disponibilidad de las presas principales del aguila perdicera en
la mitad oeste de la Europa continental mediterranea. En consecuencia, teniendo en
cuenta las relaciones mostradas en la Tabla 2 y representadas en parte en la Fig. 7,
podemos aventurar que, globalmente, el conejo es la presa preferida o mas rentable
para el aguila perdicera en la parte occidental de la distribucion europea de esta rapaz.
A escala local, sin embargo, es posible encontrar ligeras desviaciones a este patron
general. Asi, en los territorios del sur de Portugal, donde los conejos son escasos,
Palma et al. (2006) encontraron que las palomas también redujeron la diversidad tréfica,
justo como el conejo, hecho que podria ser explicado por un efecto combinado de la
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escasez de conejo y cambios alimenticios acontecidos entre el inicio y el final del
periodo reproductor (Palma et al. 2006). En cualquier caso, en este area el consumo de
palomas estuvo restringido a los periodos vy territorios con menor abundancia de
conejos (Palma et al. 2006).

A escala global, ‘otros mamiferos’, cérvidos, ‘otras aves’ y herpetos funcionaron
como presas de sustitucion (aquellas que incrementaron la diversidad tréfica) para el
aguila perdicera antes de la NHV. Coincidiendo con la irrupcién de la NHV, el papel de
estos grupos presa en la dieta del aguila cobré una mayor importancia. Este escenario
fue probablemente el resultado de dos factores. En primer lugar, el dramatico descenso
en las poblaciones de conejo probablemente forzé a las aguilas a capturar con mas
frecuencia de lo habitual presas alternativas, lo que condujo a la relajacion de la fuerte
asociacion negativa entre la diversidad trofica del aguila y el porcentaje de conejo en su
dieta existente antes de la NHV. De acuerdo a la hipdtesis de las presas alternativas
(Angelstam et al., 1985), la escasez de conejos causada por la NHV otorgaria a otras
presas (particularmente las de sustitucion) una relevancia mayor, lo cual compensaria la
disminucién de la principal presa. Por otro lado, determinadas presas, como gaviotas,
ardeidos, faisanes o estorninos, parecen haber incrementado sus niveles poblacionales
desde comienzos de la década de 1990 en numerosos lugares del rango de
distribucion del aguila perdicera (Marti & del Moral, 2003; obs. pers.). En combinacion,
estas nuevas situaciones (rarefaccion del conejo y cambios en la comunidad de presas
alternativas) implicaron inéditas, y mas complejas, relaciones tréficas después de la
NHV. La creciente expansiéon de estas “nuevas” especies presa y otras recientemente
incorporadas a la fauna silvestre europea, como la tértola turca o algunas cotorras, es
previsible que compliquen aun mas los patrones tréficos del aguila perdicera en el
oeste de Europa en el actual contexto de escasez generalizada de conejo.

Estudios previos han descrito una cierta selecciéon positiva (Gil-Sanchez, 1998) y
una respuesta funcional (Palma et al., 2006) del aguila perdicera hacia el conejo, y
recientemente se ha encontrado que las aguilas dispersantes y las territoriales (fuera
del periodo reproductor), que tienen mayores facilidades para explotar las areas de
campeo mas rentables, consumen mas conejos que las aves en reproduccion (ver
capitulos 2 y 3). A escala continental, por tanto, el aguila perdicera parece comportarse
como un depredador especialista facultativo (Glasser, 1982), de modo que el conejo
seria la presa preferida cuando es abundante pero otras presas adquieren mayor
relevancia cuando éste escasea.

1.4.9, 6fec+os de la NHV en los patrones +¢éficos
geogré\ficos

Antes de la NHV se encontraron claros patrones geograficos en la dieta del aguila
perdicera en Europa occidental, y el hecho de que el conejo fuese la presa clave
determinante de dichos patrones espaciales apoya la idea de que esta especie es la
presa preferida del aguila en el oeste del continente (Stephens & Krebs, 1986), tal y
como acabamos de mencionar. Varias tendencias espaciales pueden extraerse de
nuestros datos. A grandes rasgos, las é&guilas del centro del Espafa y algunas
localidades de la costa mediterranea espafola consumieron principalmente conejos;
por el contrario, las &guilas de territorios franceses y del interior del norte de Espafa se
caracterizaron por incluir pocos conejos en su dieta, lo cual coincide con el mapa de
densidades de esta especie (Blanco & Villafuerte, 1993; Virgds et al., en prensa). En
relacion a otras presas, el consumo de palomas estuvo claramente restringido a la
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franja costera mediterranea de Espafa y Francia (y el sur de Portugal, Palma et al.,
1984), y ‘otros mamiferos’ y ‘otras aves’ siguieron un gradiente latitudinal, de forma que
estas dos categorias de presas fueron mas frecuentemente capturadas en las
localidades nortefas, donde el conejo es en general méas escaso (Blanco & Villafuerte,
1993; Virgos et al., en prensa).

El patron biogeografico asociado al conejo en la dieta de las aguilaa perdiceras
europeas se rompid al irrumpir la NHV. Siguiendo un modelo estructurado por edades
(Calvete, 2006), el impacto de la enfermedad ha sido propuesto como altamente
variable en poblaciones de conejo de densidades intermedias. Las poblaciones de
conejo incluidas en los territorios de aguila perdicera fueron principalmente de baja-
media densidad previamente a la NHV (Real, 1991), debido a que este depredador
ocupa para la reproduccion habitats de baja-media capacidad de carga, habitualmente
montanas de pequefia entidad con suelos duros dificiimente excabables por los
conejos (Fa et al., 1999; Calvete et al., 2004). Por lo tanto, es probable que la
distribucién actual del conejo en los territorios de reproduccion del &guila perdicera no
se ajuste a ninguna tendencia geografica continua, al menos de forma tan clara a como
lo hacia antes de la NHV (Fa et al., 1999; Virgds et al., 2003; Calvete et al., 2004;
Fernandez, 2005; Calvete, 2006), tal y como la dieta de las aguilas puso de manifiesto.
Los patrones troficos espaciales del depredador parecieron ser, por tanto, un fiel reflejo
de las dinamicas y densidades poblacionales de la presa preferida, en este caso el
conejo.

En resumen, los patrones geograficos en la dieta del aguila perdicera en Europa
occidental parecen estar principalmente conducidos por el patrén de distribucion
espaciotemporal del conejo y, en menor medida, por las caracteristicas ambientales
locales (territorios) condicionantes de la presencia y abundancia de especies presa
alternativas, las cuales adquirieron mayor relevancia después de la NHV.

Cuatro décadas antes de la NHV, el conejo sufri¢ otra fuerte epidemia causada por
otra enfermedad, la mixomatosis, que produjo un descenso del 80-90% en el nimero
de conejos presentes en la naturaleza (Blanco, 1998; Fenner & Fantini, 1999). Junto con
la NHV, la poblacién de conejo ha experimentado un drastico descenso en cinco o seis
décadas, de modo que la densidad actual es aproximadamente el 10% de los niveles
originales (Ceballos, 1991; Blanco, 1998; Fenner & Fantini, 1999; Angulo & Cooke,
2002). Esto ha provocado la reciente inclusion de la especie en la Lista Roja de los
Mamiferos de Espana (categoria VU A2abde; Sociedad Espanola para la Conservacion
y Estudio de Mamiferos, en prep.). Teniendo en cuenta que algunos depredadores
ibéricos acusaron la primera epidemia del conejo (Delibes, 1978), los patrones troficos
del &guila perdicera antes de la mixomatosis probablemente fueron incluso més claros
que los aqui descritos justo antes de la NHV. Paralelamente, la presién sobre presas
alternativas o complementarias podria haber sido menor antes de la mixomatosis.

1.4.3. éfec+os ultimos potenciales de la NHV
sobre los depredadores y los sistemas naturales

Es necesario un mayor nimero de estudios para entender las consecuencias a largo
plazo de las epidemias del conejo en el conjunto de la ecologia del aguila perdicera. La
NHV provocé una fuerte reduccion en la energia disponible para las aguilas, por lo que
explorar la influencia en la escasez de conejo en la supervivencia y éxito reproductor de
la rapaz es particularmente interesante. A este respecto, Gil-Sanchez et al. (2004) no
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encontraron efecto alguno de la composicion alimenticia o la abundancia de presas en
el resultado de la reproduccion del aguila perdicera, aunque estos autores estudiaron
una Unica poblacion del sur de Espafia donde el conejo es aun moderadamente
abundante. En contraste, se han sugerido efectos negativos de la escasez de conejo en
otras regiones con menores densidades de esta presa, por ejemplo el norte de Espana
(Real, 1991; Fernandez et al., 1998) y el sur de Francia (Cheylan, 1981). De acuerdo con
esto, Fernandez (1993) encontré que el nimero de pollos de aguila real volados en una
localidad del norte de Espafa cayo a la mitad después de la NHV.

En adicion a los efectos directos, la disminucion de las poblaciones de conejo por
la NHV estimuld la persecucion ilegal de depredadores en Espafa por parte de los
cazadores (Villafuerte et al., 1998). Esto probablemente contribuyé a incrementar la tasa
de mortalidad no natural del aguila perdicera, tal y como sucedi6 en el caso de otra
especie de ave de presa europea, el milano real (Villafuerte et al., 1998), ya que el aguila
habita medios tipicamente explotados para la caza menor, y la persecucion ilegal por
parte de cazadores es una de las dos mayores causas de mortalidad no natural en esta
especie (Real et al., 2001). De manera similar, en algunas zonas el 4guila perdicera es
percibida por la poblacién humana local como una amenaza para las actividades
relacionadas con las palomas de competicion. Consecuentemente, las poblaciones de
aguilas enclavadas en la costa levantina espafiola (la regién espafiola con mayor
tradicién de palomas de competicién y donde las &guilas capturaron mas palomas; ver
Resultados) han sufrido acusados declives durante las tres Ultimas décadas debido en
parte a la persecucion ejercida por los colombicultores (Real et al., 2001; Sanchez-
Zapata et al., 1995). El incremento en el consumo de palomas por parte de las aguilas
perdiceras acontecido después de la NHV (Fig. 2) pudo haber acrecentado esta fuente
de conflicto. En el mismo sentido, la nueva relativamente mayor importancia en la dieta
de otras especies cinegéticas como los zorzales podria contribuir a intensificar la
percepcion en general negativa de las aguilas por parte de los cazadores.

Los cambios en la dieta de un depredador pueden ser resultado de factores
intrinsecos (Wainwright, 1988; Walton et al., 1992; Jackson et al., 2004) o extrinsecos.
Estas ultimas causas pueden generar problemas de conservacion cuando dan lugar a
continuas y no ciclicas reducciones en las poblaciones de la presa preferida por el
depredador, como es el caso que nos ocupa. Se han descrito varias consecuencias
negativas proximales del declive del conejo por la NHV para diversas especies de la
comunidad mediterranea de depredadores (Fernandez, 1993; Tella & Mafiosa, 1993;
Villafuerte et al., 1996; Martinez & Zuberogoitia, 2001; Martinez & Calvo, 2001),
altamente dependiente del conejo (esta presa significa >20% en la dieta de 19 de los
48 depredadores ibéricos; ver una revisidon en Moledn, 2007). Sin embargo, las posibles
consecuencias a largo plazo en la viabilidad de las poblaciones de depredadores u
otras especies presa, directa o indirectamente relacionados con el conejo, son
desconocidas. Extrapolando nuestros resultados, los efectos de la NHV sobre los
patrones tréficos detectados para el caso del aguila perdicera podrian ser un resultado
esperable para un gran nimero de depredadores mediterraneos, y las consecuencias
para algunos de ellos, como el aguila imperial ibérica o el lince ibérico, criticamente
dependientes del conejo (Delibes, 1980; Gonzalez, 1991; Gil-Sanchez et al., 2006),
podrian ser especialmente comprometidas (Ferrer & Negro, 2004).

También es predecible que la mayor presién de depredacion después de la NHV
afecte negativamente a las principales especies presa alternativas. El fenédmeno de la
hiperdepredacion (o, en sentido amplio, sobreexplotacion) puede potencialmente
desembocar en reducciones de la poblacién de una presa secundaria cuando una
presa diferente indirectamente induce mayores niveles de depredacion en dicha presa
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secundaria por medio de los depredadores compartidos (Courchamp et al., 2000;
Roemer et al., 2001; Kristan & Boarman, 2003; Whelan et al., 2003), proceso que
encajaria bien con el patron encontrado en nuestro sistema de estudio. En relacion a la
NHV, ya han sido descritos algunos efectos de la hiperdepredacion, de modo que las
epidemias de esta enfermedad pudieron haber sido el desencadenante de un
incremento en la depredaciéon de pollos de alimoche y azor por parte de buhos reales,
cuya principal presa antes de la NHV fue el conejo (Tella & Mafiosa, 1993).

En conclusion, en este capitulo hemos mostrado cémo una EIE es capaz de alterar
a gran escala la ecologia trofica de un depredador a través de la drastica disminucion
de la poblacion de la principal especie presa. La reduccion mediada por EIEs en la
disponibilidad de las presas puede por consiguiente acarrear consecuencias negativas
no solo para la especie presa hospedadora de la enfermedad sino también para otras
especies, como los depredadores de dicha presa o las especies presa alternativas de
éstos. En consecuencia, es necesario disefar estrictas directrices que conduzcan a
estrategias efectivas en prevenir la diseminacién de la “polucién por patdgenos”
(Daszak et al., 2000), ya que ésta amenaza a la biodiversidad no sélo a nivel de
poblacién o especie, sino a escala de comunidad o, incluso, ecosistema (Daszak et al.,
2000; Williams et al., 2002; Daszak et al., 2003; Anderson et al., 2004).
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Anexo 2. Especies presa del aguila perdicera en el oeste de Europa, tal y como se desprende de los
estudios mostrados en los Anexos 1y 3. El nimero de especies totales incluidas en cada una de las
categorias de presas se muestra entre parentesis. *: no confirmada.

Corvidos (7)
Garrulus glandarius
Pica pica
Cyanopica cookii
Pyrrhocorax pyrrhocorax
Corvus monedula
Corvus corax
Corvus corone

Palomas (3)
Columba livia
Columba oenas
Columba palumbus

Perdiz (3)
Alectoris rufa
Alectoris barbara
Perdix perdix

Otros mamiferos (22)
Erinaceus europaeus
Atelerix algirus
Talpa occidentalis
Canis familiaris
Vulpes vulpes
Mustela nivalis
Martes foina
Felis silvestris
Felis catus
Bos taurus
Ovis aries
Sciurus vulgaris
Clethrionomys glareolus
Arvicola sapidus
Microtus duodecimcostatus
Apodemus sylvaticus
Rattus rattus

Conejo (1)
Oryctolagus cuniculus

Rattus norvegicus
Mus domesticus
Elyomis quercinus
Lepus europaeus
Lepus granatensis

Otras aves (70)

Herpetos (6)

Podiceps cristatus
Tachybaptus ruficollis
Puffinus puffinus*
Hydrobates pelagicus™*
Phalacrocorax aristotelis
Bubulcus ibis
Egretta garzetta
Ardea cinerea
Anas platyrhynchos
Anas clypeata
Anas crecca
Milvus migrans
Milvus milvus
Accipiter nisus
Accipiter gentilis
Buteo buteo
Falco tinnunculus
Falco naumanni
Falco peregrinus
Francolinus francolinus
Phasianus colchicus
Coturnix coturnix
Gallus gallus
Gallinula chloropus

Fulica atra
Tetrax tetrax
Burhinus oedicnemus
Vanellus vanellus
Actitis hypoleucos
Larus ridibundus
Larus canus
Larus argentatus
Larus cachinnans
Larus fuscus
Sterna hirundo
Streptopelia turtur
Cuculus canorus
Clamator glandarius
Asio otus
Bubo bubo
Strix aluco
Athene noctua
Caprimulgus europaeus
Apus melba
Apus apus
Merops apiaster
Coracias garrulus
Upupa epops

Picus viridis
Dendrocopos major
Galerida cristata
Galerida theklae
Calandrella brachydactyla
Erithacus rubecula
Luscinia megarhynchos
Phoenicurus ochruros
Oenanthe leucura
Monticola solitarius
Turdus merula
Turdus philomelos
Turdus viscivorus
Lanius meridionalis
Sturnus vulgaris
Sturnus unicolor
Passer domesticus
Fringilla coelebs

Carduelis chloris
Carduelis carduelis
Miliaria calandra
Emberiza cirlus

Lacerta lepida
Lacerta viridis
Psammodromus algirus
Malpolon monspessulanus
Elaphe scalaris
Bufo bufo
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Anexo 3. Referencias bibliograficas adicionales (no citadas en el texto) consultadas para la elaboracion
de los anexos.

Caldeira, MAM.V. 1996. A dguia de Bonell Hieraaetus fasciatus fasciatus/ no sul de Fortugal Situacao
da espécie, Biologia da reproducao, Ecologia e Conservacao da populacao. Degree dissertation.
Universidad de Lisboa. Lisboa.

Elsegui, J. 1976. El Aguila Perdicera en Navarra. Notas sobre su biologia y reproduccion. Vida Sivestre,
20: 247-255.

Fernandez, C., Insausti, JA. 1986. Comparacion entre la biologia del aguila real (Aguia chrysaetos L.) y
el aquila perdicera (Hieraaetus fasciaius Vieill) en Navarra. Proc. V' Congres. Int. Rgpinas
Mediterraricas, 1: 1-27.

Fraguas, BA.C. 1999. A populacao de dguia de Bonelli Hieraaetus fasciatus no rordeste de Fortugal.
Situacao  actual, Biologia da reproducao, Ecologia e Conservacao da populacao. Degree
dissertation. Universidad do Porto. Porto.

Garcia, L. 1975. Reproduccion del aguila perdicera, Hieraaetus fasciatus, en la Sierra de Cabo de Gata
de Almeria. Bol. £st Centr. £col, 5: 83-92.
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Insausti, JA. 1986. Biologia del Aguila Perdicera Hieraaetus fasciatus (Vieillot 1822) en Navarra. Tesis
doctoral. Universidad de Navarra. Pamplona.

Martinez, R, Garrigues, R, Morata, JA. 1988. Algunos datos sobre la biologia del aguila perdicera
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Pérez, JM., Minguez, E, Sanz, A, Sales, A, Sanchez-Zapata, JA., Jiménez, A, Botella, F. 2005.
Colombicultura  y  conservacion de  grandes rapaces mediante palormares-barrera en  la
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Figura 2.

Dieta del aguila perdicera en cuatro territorios del
sur (a) y tres del noreste de Espana (b). Cada uno
de los siete territorios conto con suficientes datos
(>20 presas) para cada uno de los periodos
considerados (reproductor y no reproductor).
Barras negras: periodo no reproductor; barras
blancas: periodo reproductor. RAB: conejo; O M:
otros mamiferos; PAR: perdiz roja; PIG: palomas;
COR: corvidos; O B: otras aves; LIZ: lagarto
ocelado. Los asteriscos senalan los grupos presa
que aportan las diferencias (p<0,05).

Figure Z.

Average food habits of the Bonelll's eagle in four
territories of southern Spain (a) and three
territories of northeastern Spain (b) having daia
from both breeding and non-breeding perods.
Black bars.: non-breeding period; wihite bars.
breeding period; RAB: rabbit O M: other
mammals; FAR: red-legged partridge, FIG:
pigeons, COR: corvids, O B: other birds, LIZ: eyed
lizard. ASLEerisks indicate prey groups providing the
statistical differences (p<0.05).
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RE/SMVV\GV\

Se presentan los primeros datos sobre la dieta de las aguilas perdiceras territoriales durante
el periodo no reproductor en la Peninsula Ibérica. El estudio, realizado en dos areas, una del
sur (Granada) y otra del noreste (Cataluna) de Espana, mostro que existen diferencias
alimenticias tanto geograficas como estacionales. El aguila parece comportarse como un
especialista facultativo sobre el conejo, de manera que prefiere esta presa cuando es
relativamente abundante pero desvia su atencion hacia presas alternativas cuando el conejo
es demasiado escaso. El consumo de perdices rojas parece estar condicionado por la
abundancia de conejo y el conspicuo comportamiento de los machos de perdiz durante el
celo. En los lugares y epocas donde los congjos vy, en menor medida, las perdices estan
menos disponibles para las aguilas, presas como las palomas y otras aves adquieren especial
relevancia. Las preferencias alimenticias y las restricciones impuestas por la disponibilidad de
las presas incrementan la vulnerabilidad de las aguilas perdiceras hacia amenazas de origen
antropico, circunstancia que se ve acentuada en época no reproductora

Abstract

Non-breeding feeding ecology of territorial Bonelli’'s eagles in Spain.

We present the first data about the norn-breeding diet of territorial Bonelli’s eagles in the
lberian Peninsula. The study, performed in two Spanish areas (Granada, in the south, and
Cataloniia, in the northeast), showed geographical and seasonal differences. The Bonelli's
eagle can be considered as a laculiative soecialist preferring the rabbit when It s relatively
abundant but shifting to other prey when the rabbit /s (oo scarce. Red-legged partridge
consumption seems to be a function of rabbit abundance and behaviour of the male
partriages in spring. The role in the eagle diet of other prey such as pigeons and other birds
s enhanced where and when rabbits -and partriages— are poorly avaiable. Either dietary
preferences or prey availabillty appears (o increase the Boneli's eagle vulnerability towards
human-related threats, which Is clearer in the non-breeding season.
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2.1. Introducciéon

La ecologia trofica de muchas especies de rapaces permanece extensamente
desconocida debido a que la mayoria de los estudios sobre dieta se restringen a una
mitad del afo, la época reproductora, circunstancia en parte motivada por la relativa
facilidad que presenta la recogida de datos de alimentaciéon en ese periodo a causa de
la asociacion entre las aves y sus lugares de nidificacion. En el lado opuesto, la mayor
dificultad para localizar a éstas —o sus posaderos— durante el periodo no reproductor se
ha traducido en una histérica laguna en el conocimiento y comprension de los habitos
alimenticios de este grupo taxonémico (Cramp & Simmons, 1980; del Hoyo et al., 1994;
Ferguson-Lees & Christie, 2001). Debido a que el alimento es uno de los principales
factores limitantes para las aves de presa (Newton, 1979), esta carencia de informacion
basica sobre un periodo de tal amplitud deberia ser urgentemente subsanada. En
relacion a esto, se ha comprobado que la dieta en periodo no reproductor tiene
influencia en la salud de las aves, la condicion corporal y el éxito reproductor en el
subsiguiente intento reproductor (Newton, 1979; Gonzalez, 1991), lo cual puede
conducir finalmente a una fuerte limitacion de la densidad y supervivencia en
numerosas especies de aves (ver una revisién en Newton, 1998). Por tanto, el estudio
de la dieta no reproductora en rapaces, un grupo de especies globalmente amenazado
(del Hoyo et al., 1994; Tucker & Heath, 1994), no es sdlo un aspecto importante en el
avance del conocimiento ecoldgico, sino una herramienta necesaria para planificar
adecuadamente medidas de conservacion efectivas.

El 4guila perdicera es un ave de presa amenazada (Tucker & Heath, 1994; Real,
2004) que habita la costa mediterranea, el Oriente Préximo y el sur de Asia (del Hoyo et
al., 1994; Ferguson-Lees & Christie, 2001). Los estudios de alimentacién en esta
especie estan insistentemente relacionados con la época reproductora y acotados al
continente europeo (Jordano, 1981; Palma et al., 1984; Ferndndez & Insausti, 1986;
Real, 1987; Salvo, 1988; Simeon & Wilhelm, 1988; Rico et al., 1990; Real, 1991; Gil-
Sanchez et al., 1994; Leiva et al., 1994, Martinez et al., 1994; Gil-Sanchez, 1998; Gil-
Sanchez et al., 2000; 2004; lezekiel et al., 2004; Palma et al., 2006). Unicamente unas
pocas excepciones afrontan el periodo no reproductor (Francia: Cheylan, 1977; Simeon
& Wilhelm, 1988; Chipre: lezequiel et al., 2004); sin embargo, estos trabajos se
efectuaron siguiendo una heterogénea metodologia de recoleccion de datos (Cheylan,
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1977; Simeon & Wilhelm, 1988) o bien se centraron en poblaciones no continentales
(lezequiel et al., 2004).

En consecuencia, los principales objetivos planteados en este capitulo fueron: (a)
describir la dieta de las aguilas perdiceras territoriales durante el periodo no reproductor
en dos areas representativas de Europa continental (Espafa), (b) estudiar diferencias
estacionales en relacion al comportamiento reproductor de las aguilas y (c) discutir la
rentabilidad de las principales presas y las preferencias troficas de las aguilas
perdiceras bajo el prisma de las teorias clasicas de depredacion.

2.2. Material y métodos
2.2.1. ;é\rea de estudio

El estudio se centr6 en dos areas, una situada en el sur (provincia de Granada;
37°20°N, 03°45°E) y otra en el noreste de Espafa (regidon de Catalufia; 41°34°N,
01°25E), que representan, dentro del contexto del rango de distribucién europeo de la
especie, poblaciones netamente diferenciadas en cuanto a sus patrones ecoldgicos y
demograficos (Real & Mafosa, 1997; Real et al., 2001; Mufoz et al., 2005; Carrascal, en
prensa). La poblacion granadina de aguila perdicera, la mas productiva de la especie
en toda Europa, esta constituida por 52 parejas y muestra una tendencia ligeramente
creciente (Gil-Sanchez et al., 2004; Moledn & Gil-Sanchez, 2006). La de Catalufia, por
su parte, ha estado sumida en una clara tendencia decreciente, si bien en los Ultimos
anos se puede apreciar una cierta estabilidad entorno a las 66 parejas (Real & Manosa,
1997; Real, 2004). A grandes rasgos, el habitat del aguila perdicera en Granada se
caracteriza fundamentalmente por un mosaico de cultivos de secano y parches de
matorral mediterraneo, mientras que el habitat Catalan es méas boscoso.

En relacion a los habitos alimenticios conocidos (en época reproductora), las dos
localidades también difieren considerablemente. En Granada, las aguilas consumen
principalmente conejos y perdices (ambas presas conforman el 70% del total de la dieta
en términos de frecuencia relativa; Gil-Sanchez et al., 2000; 2004), mientras que, en
Catalufa, palomas y conejos son las presas mas frecuentes (ambas significan el 50%
del total de la dieta) y existe un espectro tréfico mas variado (Real, 1987; 1991).

2.92.92. Recoleccién y andlisis de la informacién

La dieta fue estimada a partir del andlisis de las egagropilas y restos de presas
recientemente capturadas recolectados en posaderos de la especie en las areas de
nidificaciéon. Estos dos métodos ofrecen los mejores resultados en cuanto al estudio de
la composicion tréfica en esta especie (Real, 1996). Las muestras procedieron del
periodo comprendido entre la finalizacion de la etapa de dependencia juvenil y la
subsiguiente puesta (octubre-enero; Arroyo et al., 1995; Real et al., 1998; Gil-Sanchez,
2000; Minguez et al., 2001). El periodo general de estudio estuvo comprendido entre
1981 y 2002 en Catalufa (14 territorios estudiados en total) y entre 1998 y 2007 en
Granada (9 territorios). Para testar la conveniencia de agrupar los datos de alimentacion
procedentes de afos diferentes, comparamos las variaciones interanuales en el Unico
territorio (granadino) que contd con suficientes datos (>20 presas) para varios anos
independientes (n=4). La prueba de la chi cuadrado reveld una composicion
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alimenticia similar entre anos (p>0,05; Fig. 1), por lo que los datos fueron subsecuente-
mente agrupados para cada uno de los territorios analizados (n total=23 territorios).

] —e——2002-2003 (n=47)
Flgyra 1. 70 é\ — - — 2003-2004 (n=49)

Dieta de una pareja de aguila 60 A\i\ - - A - - 2004-2005 (n=71)
perdicera de Granada en cuatro b (n=64)

) — - - = 2006-2007

inviernos diferentes. Se muestra el
tamarno de muestra (numero de
presas) para cada ano. RAB: conejo;
O M: otros mamiferos; PAR: perdiz
roja; PIG: palomas; COR: corvidos; O
B: otras aves; LIZ: lagarto ocelado.

Frequency of occurrence

RAB oM PAR PIG COR OB REP

Prey categories

Una vez hecho esto, contrastamos la dieta global en época no reproductora de
Granada con la de Cataluna. Posteriormente comparamos, territorio por territorio, las
posibles diferencias estacionales (periodos reproductor y no reproductor) en la
alimentacion. Para este proposito sélo se utilizaron aquellos territorios con suficiente
tamafno de muestra (>20 presas) para las dos épocas y cuyos datos para ambas
épocas se estudiaron en los mismos afos (Granada: n=4; Catalufa: n=3). Las
muestras del periodo reproductor fueron recogidas desde febrero a junio (ver Gil-
Sanchez et al., 2000; 2004; Real, 1996 para mas detalles metodologicos).

Los resultados se ofrecen en términos de frecuencia relativa. Las especies presa
fueron agrupadas en siete categorias: conejo, ‘otros mamiferos’, perdiz roja, palomas
(Columba spp.), corvidos, ‘otras aves' y lagarto ocelado. Todos los analisis fueron
testados por medio de una chi cuadrado, considerando un nivel de significacion de
p<0,05.

2.3. Resultados

A nivel global, se obtuvo un total de 519 presas para la época no reproductora, 412
pertenecientes a Granada y 107 a Cataluia. Por areas, en el sur de Espana el conejo
fue la presa principal (52%), seguido de la perdiz (18%) y las palomas (16%); el resto de
categorias tuvieron una menor representacion. En Catalufa las palomas fueron la
categoria mas comuinmente representada en la dieta (49%), seguidas de ‘otras aves'
(25%); el conejo alli apenas alcanzé el 10% de presencia en dieta (Tabla 1).

La composicion de la dieta no reproductora fue diferente entre Granada y Cataluna
(®’=40,2; gl.=6; p<0,001), de modo que conejos y perdices fueron mas
frecuentemente consumidos en el sur (x*=10,2-60,5; g..=1; p<0,001 para ambos
casos) y palomas y ‘otras aves' resultaron mas numerosas en la dieta catalana
(*=21,6-51,0; g.l.=1; p<0,001 para ambos casos; Tabla 1).
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También se encontraron diferencias entre las dietas reproductora y no
reproductora en cinco de los siete territorios estudiados (“Granada 3-4” y “Cataluna 1-
3”; x*=18,8-68,6; g.I.=6; p<0,01 para todos los casos; Tabla 2; Fig. 2). En general, en
Granada el consumo de palomas fue mayor en época no reproductora (y*=7,3; g.l.=1;
p<0,01), mientras que las perdices cayeron a la mitad (x*>=20,6; g.l.=1; p<0,001); los
otros grupos presa no sufrieron cambios estacionales apreciables (p>0,05 para todos
los casos; Tabla 2; Fig. 2). En Cataluna hubo una mayor ingesta de palomas y otras
aves (x*=7,0-17,2; gl.=1; p<0,01 para ambos casos) y un menor consumo de
conejos, otros mamfferos y lagartos en el periodo no reproductor (¥=5,7-10,2; g.l.=1;
p<0,05 para todos los casos); perdices y corvidos fueron igualmente consumidos en
los dos periodos (p>0,05 para ambos casos; Tabla 2; Fig. 2).
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Figura 2. Dieta del aguila perdicera en cuatro territorios del sur (a) y tres del noreste de Espana
(b). Cada uno de los siete territorios contd con suficientes datos (>20 presas) para cada uno de
los periodos considerados (reproductor y no reproductor). Barras negras: periodo no
reproductor; barras blancas: periodo reproductor. RAB: conejo; O M: otros mamiferos; PAR:
perdiz roja; PIG: palomas; COR: corvidos; O B: otras aves; LIZ: lagarto ocelado. Los asteriscos
senalan los grupos presa que aportan las diferencias (p<0,05).

2.4, Discusién

Independientemente de la época del afo, el conejo fue la principal presa del aguila
perdicera en el sur de Espana. Teniendo en cuenta que la abundancia de conejo
decrece sobre el 50-80% en el periodo no reproductor del aguila en comparacion con el
reproductor (Villafuerte et al., 1997; Gil-Sanchez et al., 1999; Calzada, 2000; Minguez et
al., 2001; Palomares, 2001), la ausencia de cambios estacionales en la tasa de
consumo de conejo sugiere una respuesta funcional y una seleccion activa por parte
del aguila perdicera hacia esta presa en Granada (Stephens & Krebs, 1986), tal y como
otros estudios han indicado previamente (Gil-Sanchez, 1998; Palma et al., 2006). Una
explicacién plausible a estos resultados es que la mayor libertad de movimiento de las
aguilas durante el periodo no reproductor (Cabeza & de la Cruz, 2001; Consejeria de
Medio Ambiente, 2006; J. Real & M. Moledn, datos de radiotracking no publicados)
debida a la ausencia de cuidados parentales podria favorecer el desplazamiento y la
estancia en parches de alta densidad de conejo, aun estando estos enclaves
relativamente lejos de los nidos.

El escenario en Catalufia es muy diferente, ya que en esta regién el conejo es en
promedio mucho menos abundante que en el sur de Espafna (Real, 1991; Blanco &
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Villafuerte, 1993; Villafuerte et al., 1998; Gil-Sanchez et al., 2004), apareciendo en
consecuencia menos frecuentemente en la dieta que en Granada. De hecho, la escasez
invernal de conejo es tan baja que la presunta respuesta funcional podria quedar
enmascarada. Es probable que el conejo pierda rentabilidad para las aguilas en estas
areas y épocas caracterizadas por densidades de conejos muy bajas, de forma que
serfan entonces permutados por otras presas como palomas y otras aves.

El aguila perdicera es el depredador ibérico que mas perdiz roja consume (al
menos sin considerar la depredacion de huevos; ver una revision en Moledn, 2007), lo
cual es un resultado esperado si consideramos que esta rapaz se encuadra en el grupo
de las aguilas-azor (del Hoyo et al., 1994), cuyos otros componentes incluyen en
general una elevada cantidad de galliformes en su dieta (Brown, 1952; 1955; Smeenk,
1974; Steyn, 1975; Debus, 1984; Nevado et al., 1988; Martinez, 2002). En adicion,
algunos autores han sugerido cierta especializacién ornitéfaga en esta rapaz (Clouet &
Goar, 1984; Parellada et al.,, 1984). Sorprendentemente, no hemos encontrado
evidencia alguna de respuesta funcional hacia esta presa, de modo que la proporcion
de perdices en la dieta de Granada disminuy6 en la época —de las dos consideradas—
en la que la perdiz es mas abundante en el campo (Braza et al., 1985; Duarte & Vargas,
2001; Minguez et al., 2001). El menor consumo de perdiz durante el periodo no
reproductor podria guardar relacion con diferencias estacionales en su vulnerabilidad a
los depredadores. A este respecto, los conspicuos cantos de los machos efectuados
durante el celo (primavera; Cramp & Simmons, 1980) podria hacerlos mas faciimente
detectables y, por consiguiente, capturables por las aguilas en el periodo reproductor
(obs. pers.), fendbmeno que ya ha sido sugerido en el caso de otra rapaz ibérica
(Donazar & Castién, 1989). Por su parte, la estabilidad estacional en la cantidad de
perdices incluidas en la dieta del aguila perdicera en Catalufia podria reflejar en
realidad una respuesta a la escasez en época no reproductora de una presa mas
rentable, el conejo. Asi, la menor disponibilidad de conejos en el noreste de Espafia
podria forzar a las &aguilas a capturar perdices -y otras presas— en el periodo no
reproductor, compensando asi su menor vulnerabilidad.

La relativa escasez en general de conejos y perdices en Catalufa (Real, 1991;
Villafuerte et al., 1993; Villafuerte et al., 1998; Gil-Sanchez et al., 2004) podria ser la
principal causa de las diferencias observadas entre areas, de modo que las aguilas
nortefas estarfan obligadas a capturar presas alternativas (Angelstam et al., 1985),
como palomas, otras aves, otros mamiferos y lagartos. En relacién al periodo no
reproductor, la escasez de conejos en el norte de Espafia quedaria probablemente
acentuada por la menor disponibilidad de especies sensibles al frio como los lagartos
(Pérez-Mellado, 1998) y determinados mamiferos (por €j., ardillas; Blanco, 1998), lo que
desembocaria en un mayor consumo de palomas y especies incluidas en la categoria
‘otras aves', mas abundantes en esta época debido a la afluencia de aves invernantes
(Diaz et al., 1996; Telleria et al., 1999).

Concluyendo, la dieta en periodo no reproductor sugiere que los conejos son una
presa clave para las aguilas perdiceras en Espafa, aunque méas que una especialista
trofica, el aguila perdicera deberfa ser considerada como una especialista facultativa
(Glasser, 1982), ya que prefiere al conejo cuando éste es relativamente abundante pero
cambia hacia otras presas cuando el conejo es demasiado escaso, lo cual no
constituye una excepcion en la comunidad mediterranea de depredadores vertebrados
(Fedriani et al., 1998; Calzada, 2000; Lozano et al., 2006). Este escenario podria encajar
tanto con la sigmoidal respuesta funcional de tipo Il propia de depredadores
generalistas como con una relativamente débil respuesta de tipo Il, tipica de
especialistas (Holling, 1959), como la descrita recientemente para el aguila perdicera en
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el sur de Portugal por Palma et al. (2006). Esta Ultima posibilidad estaria méas en
consonancia con los resultados obtenidos en el capitulo 1, donde se apuntaba que el
conejo parece ser la presa preferida para este depredador en el extremo occidental de
Europa. Dos hipotesis podrian explicar esta ambigledad. En primer lugar, la densidad
de la poblacién de conejos en el sur de Portugal podria estar por encima del umbral de
rentabilidad para el aguila perdicera, tal y como parece ser el caso de Granada. Por
otro lado, es posible que las diferencias estacionales en los requerimientos alimenticios
y la disponibilidad de alimento puedan conducir a diferentes estrategias de explotacion
de los recursos por parte del aguila perdicera. Cuestiones relacionadas con las escalas
espacial y temporal podrian ser claves aqui, por lo que resulta particularmente
conveniente ampliar la investigacion de este tema considerando diferentes épocas y
contextos ecologicos.

Finalmente, la bUsqueda en época no reproductora de los parches més ricos en
presas puede significar una amenaza para la conservacion de esta ave de presa. Para
empezar, las aguilas perdiceras que regentan territorios pobres en recursos tréficos
como los conejos parecen tener mayores areas de campeo y Se mueven a mayores
distancias fuera del periodo reproductor (J. Real & M. Moledn, obs. pers.), lo que
implica un gasto suplementario de energia. Ademas, las areas de alta densidad de
conejo soportan una fuerte actividad cinegética durante la época no reproductora, lo
cual representa un serio problema dado que la persecucion ilegal por los cazadores es
una de las dos mayores causas de mortalidad en esta rapaz (Real et al., 2001). Por otro
lado, palomas y otras aves como gaviotas, zorzales o cérvidos estan frecuentemente
asociadas a medios humanizados, lo que vendria acompafado de un incremento del
riesgo de mortalidad en el aguila perdicera en periodo no reproductor por persecucion
directa, electrocuciones y colisiones con lineas eléctricas, enfermedades parasitarias y
envenenamientos. En consecuencia, a la hora de planificar programas de conservacion
para el aguila perdicera se deberia contar con esta vulnerabilidad mediada por las
presas, aln mas si cabe teniendo en cuenta que esta especie suele nidificar y
dispersarse en habitats ya de por si relativamente antropizados (Gil-Sanchez et al.,
1996; Bautista et al., 2004; Gil-Sanchez et al., 2004; Balbontin, 2005).
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En este capitulo se muestran los primeros datos sobre la alimentacion de las aguilas
perdiceras jovenes en un area de dispersion (Cadiz, sur de Espana). La presa mas
frecuentemente consumida fue el congjo (61% del total de presas), seguido de la perdiz
(22%), ‘otras aves’, ‘otros mamiferos’ y palomas. El consumo de conejo en territorios de
reproduccion cercanos fue menor (43%). La aparente asociacion entre la abundancia de
conejo y su frecuencia en la dieta de las aguilas perdiceras encontrada en el area de estudio
sugiere una respuesta funcional hacia esta presa. Las perdices parecen ser menos rentables
para este depredador que el conejo, aunque las dietas basadas en conegjos y/o perdices son
probablemente mas oOptimas que las fundamentadas en palomas. No obstante, estas
preferencias alimenticias deben ser estudiadas en mayor profundidad, considerando un
mayor numero de contextos ecologicos. El conejo [y, en menor medida, la perdiz) parece
ser una presa esencial para el aguila perdicera en el sur de Espana. Debido a que las zonas
mas ricas en conejos suelen coincidir con paisajes altamente humanizados (con 10s riesgos
que ello conlleva para esta ave de presa), es posible que las areas de dispersion juvenil
funcionen como trampas ecologicas. Teniendo en cuenta que la supervivencia del
contingente flotante es clave para la estabilidad de la poblacion de aguila perdicera, los
programas de conservacion dedicados a esta especie deberian considerar la gestion de 1os
habitats ricos en conejos de las areas de dispersion

;Z\ésﬂ‘acf

Diet of young Bonelli’s eagles at temporary settlement areas o}[ southern
Spal'n.

We present the first data on feeding habits of non-breeding Boneli's eagles in a juvenile
aispersal area (Cadiz, southern Spain). The most commonly-iaken prey for young Bonelli's
eagles was rabbit (61% of prey items), followed by red-legged paritridge (22%), other birds;
other mamrmals’ and pigeons, in that order. The consurmption of rabbit in nearby breeding
territories was lower (43%). The association between rabbit abunaance and its consurmplion
by Bonelli's eagles suggests a functional response (o this prey. Fartridges appear o be a less
profitable prey than rabbits for the Bonelli's eagle, but diets dominated by either rabbit or
partridge are probably superior o those featuring a high proportion of pigeons. However,
these ajetary preferences must be studied in greater depth, and across a greater range of
ecological contexts. Rabbit (and, (o a lesser extent, the parlridge) seems (o be an essential
prey for the Bonell's eagle in southern Spain, but this may be a concern given that high
rabbit density areas overiap with highly humanized landscapes, and dispersal areas may
function as an ecological trap. The survival of nor-territorial birds is a key (o the stability of
Bonelli's eagle populations. Conservation planning for the recovery of this threatened
species should therefore (ake into consideration the marnagement of rabbit-rich habilats in
dispersal areas.
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3.1. Introduccién

El aguila perdicera es una rapaz de larga vida caracterizada por una edad de madurez
sexual tardia (aproximadamente 2-4 afios en hembras y 3-5 afios en machos; Cramp &
Simmons, 1980; Real, 2004). Después del abandono del territorio paterno, y con
anterioridad a su incorporacion a la fraccion reproductora (usualmente algunos anos
después del nacimiento), las aguilas jévenes experimentan la denominada ‘dispersion
natal’ (Newton, 1979; Greenwood & Harvey, 1982; Clobert et al., 2001). Durante este
periodo, las aves tienden a agruparse en ‘areas de dispersion juvenil’, que en el caso
del aguila perdicera pueden estar notablemente alejadas de los territorios natales
(Cheylan et al., 1996; Real et al., 1998; Alcantara et al., 2001; Minguez et al., 2001; Real
& Manosa, 2001; Cadahia et al., 2005). Dentro de las areas de dispersion, las mayores
concentraciones de aguilas dispersantes se dan en las ‘zonas de asentamiento
temporal’, enclaves de reducida extensién donde las presas son particularmente
abundantes (Manosa et al., 1998; Bautista et al., 2004; Balbontin, 2005).

Las areas de dispersion y los individuos dispersantes son claves en la estabilidad a
largo plazo de las poblaciones de este ave de presa (Ferrer & Penteriani, 2001; Ferrer et
al., 2002). Una conservacion integral del 4guila perdicera deberia tener en cuenta, por
tanto, la biologia de la especie en las éreas de dispersion. Factores como la
disponibilidad de alimento y su aprovechamiento por parte de las &guilas pueden
influenciar, a través de los efectos sobre la condicion fisica y las aptitudes sociales, la
supervivencia y el subsiguiente éxito reproductivo de las jévenes aves (Gadgil, 1971;
Horn, 1983; Clobert et al., 2001). En consecuencia, el conocimiento de la ecologia
trofica en las areas de dispersion deberfa ser elemental en la programacion de medidas
de conservacion efectivas. Sin embargo, el estudio de este importante aspecto de la
historia natural se ha limitado hasta el momento a las aguilas territoriales (por ej., Palma
et al., 1984; Real, 1987; Rico et al., 1990; Leiva et al., 1994; Martinez et al., 1994; Gil-
Sanchez, 1998; Gil-Sanchez et al., 2000, 2004; lezekiel et al., 2004; Palma et al., 2006).
Esta carencia de informacion, que no solo afecta al aguila perdicera (Gargett 1990,
Ferrer 1993a, Watson 1997, Ferguson-Lees & Christie 2001), es especialmente grave si
tenemos en cuenta que la porcion flotante significa aproximadamente un tercio de la
poblacién total europea de esta rapaz (Real & Manosa, 1997).
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La region de Andalucia, en el sur de Espafia, mantiene el mayor reducto de aguila
perdicera en Europa (Balbontin et al., 2003; Real, 2004; Gil-Sanchez et al., 2005; Mufioz
et al., 2005), con 321-347 parejas reproductoras (el 35% del total europeo; Moleodn,
2006). Ademas, existen seis areas de dispersion juvenil en esta region. De ellas, la mas
importante es la situada en la provincia de Céadiz, que recibe una gran cantidad de
jovenes aguilas procedentes del resto de Andalucia (Balbontin et al., 2000; Consejeria
de Medio Ambiente, 2006) y de otras poblaciones ibéricas (Alcantara et al., 2001; Real,
2004; Consejeria de Medio Ambiente, 2006). La elevada densidad de individuos vy la
presencia de dormideros comunales (Consejeria de Medio Ambiente, 2006; M. Moledn
& J. Bautista, en prep.) hacen del area de dispersion de Cadiz un lugar propicio para la
investigacion de la dieta de las aguilas no territoriales.

Los dos objetivos basicos planteados en este capitulo fueron (a) revelar los
primeros datos sobre los hébitos alimenticios de las aguilas perdiceras jovenes en un
area de dispersion juvenil (Cadiz) y (b) comparar los resultados con la dieta de las
aguilas territoriales. Esta informacion novedosa puede resultar Util tanto para los
gestores y cientificos responsables de la conservacion del dguila perdicera como para
aquellos investigadores interesados en la ecologia de las aves dispersantes.

3.2. Material y métodos

El &rea de estudio no reproductora se situdé en la zona de dispersion juvenil de aguila
perdicera en Cadiz (aprox. 2700km?). El hébitat de dispersion esté caracterizado por
parches mas o menos degradados de matorral y monte mediterraneo incluidos en una
matriz de cultivos principalmente de secano. La mayoria de la comarca esta dedicada
al uso agricola, ganadero y cinegético (principalmente caza menor).

Entre 2003 y 2005 se recogieron egagropilas bajo dormideros comunales de la
especie en dos grupos bien diferenciados de areas de asentamiento adyacentes, uno
situado en el medio (en adelante “grupo centro”) y el otro en el extremo meridional (en
adelante “grupo sur”) del area de dispersion de Cadiz. El grupo centro estuvo
constituido por tres areas de asentamiento (superficie total aprox.: 44km?), mientras que
el grupo sur estuvo conformado por cuatro areas de asentamiento (superficie total
aprox.: 52 km?). Todos los dormideros inspeccionados (dos en el grupo centro y tres en
el sur) consistieron en bosques-isla de Eucaliptus sp rodeados de cultivos de cereal.
Las muestras fueron recogidas entre noviembre y principios de febrero, cuando el
maximo numero de aguilas perdiceras dispersantes visitan el area de estudio
(Consejeria de Medio Ambiente, 2006; obs. pers.). El analisis de egagropilas es el mas
frecuentemente usado y fiable de los métodos empleados en el estudio de la dieta en
esta especie, especialmente cuando se pretende realizar comparaciones entre areas
(Real, 1996; Gil-Sanchez et al., 2004).

Los resultados obtenidos en las dreas de asentamiento fueron comparados con la
dieta en territorios de reproduccion. Debido a la ausencia de parejas reproductoras en
el area de dispersion de Cadiz (a causa de la falta de cortados rocosos apropiados
para la nidificacién de esta especie; Balbontin, 2005; Consejeria de Medio Ambiente,
2006), los habitos alimenticios de las aves territoriales se estudiaron (también a partir de
egagropilas) en la cercana poblacion reproductora de la provincia de Granada, que
puede considerarse representativa del conjunto de la poblacion andaluza (Consejeria
de Medio Ambiente, 2006). Se consideraron Unicamente aquellos territorios para los
que se obtuvo un tamano muestral superior a 20 presas. Las egagropilas fueron
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recogidas en posaderos utilizados por los individuos reproductores en los mismos
periodos y afos en que la dieta de las aguilas jévenes fue estudiada.

Para la presentacion y el andlisis de los datos de dieta, las diferentes presas fueron
agrupadas en las siguientes siete categorias: conejo, ‘otros mamiferos’, perdiz roja,
palomas (Columba sp), corvidos, ‘otras aves' y reptiles. Todas las comparaciones
fueron efectuadas por medio de la prueba chi cuadrado, asumiendo un nivel de
significacion de p<0,05.

42 transectos lineales de 2km de longitud fueron efectuados entre octubre vy
noviembre de 2003 para determinar la abundancia de conejo, perdiz y faisan. De esos
transectos, doce se realizaron dentro de un radio de 10km alrededor del punto central
del grupo centro de areas de asentamiento, diez en un radio de 10km alrededor del
punto central del grupo sur, y 20 en el interior de un radio de 5km alrededor del nido (o
el centro geométrico de los nidos mas frecuentemente utilizados) en tres de los cuatro
territorios de reproduccién estudiados. Los censos se estratificaron por hébitats
(Tellerfa, 1986) y se llevaron a cabo durante las primeras horas de la mafnana o las
Ultimas de la tarde, coincidiendo con los periodos de mayor actividad de las especies
objeto de muestreo. La densidad de perdices y faisanes se calculd a partir del nimero
de individuos contados dentro de una banda lateral doble de 20m paralela a la linea de
progresion. Dada la mayor dificultad de deteccién del conejo, el céalculo de la densidad
en esta especie se efectud siguiendo la regresion lineal empleada por Palomares et al.
(2001), que tiene en cuenta una banda lateral mas restrictiva (10m; ver esta referencia y
Gil-Sanchez et al., 2004 para mas detalles metodolégicos).

3.3. Resultados

En total se cuantificd un minimo de 267 presas en 179 egagropilas procedentes del
area de dispersion de Cadiz. La presa mas frecuentemente consumida por las aguilas
jovenes fue el conejo (61,0% del total de presas), seguido por la perdiz (21,7%), ‘otras
aves' (9,8%) y ‘otros mamiferos’ (5,6%). Las palomas soélo fueron capturadas
ocasionalmente (1,9%), y ni cérvidos ni reptiles fueron detectados (Fig. 1). Dentro del
grupo sur, la categoria ‘otras aves' estuvo principalmente compuesta por faisan (64,0%
de ‘otras aves' y 9,8% del total de presas). La composicion alimenticia difirié entre los
dos grupos de areas de asentamiento (x%,=15,52; p<0,01), siendo los conejos mas
frecuentes en el grupo centro y ‘otras aves' en el sur (Fig. 1).

En los territorios de reproduccion se obtuvieron 208 egagropilas y 270 presas. Se
detectaron diferencias significativas entre la dieta global en el area de dispersion y la de
los territorios (y%s=127,16; p<0,0001), principalmente debidas al menor y mayor
consumo, respectivamente, de conejo (43,0%) y palomas (23,7%) por parte de las
aguilas territoriales (Fig. 1).

La densidad de conejos fue 19-30 veces superior en las dreas de asentamiento
temporal que en los territorios, mientras que la de perdices fue 12-13 veces mas alta
(Fig. 2). Los faisanes s6lo aparecieron en las dreas de asentamiento del sur, con una
densidad de aproximadamente 2,54 ind./ha. Los datos apuntan hacia una relacion
positiva entre la densidad del conejo y su proporcion en la dieta del aguila perdicera; en
el caso de la perdiz no hubo una asociacién tan aparente entre densidad y consumo de
la presa (Fig. 2).
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Figura 1. Dieta del aguila perdicera en otono-invierno en Andalucia, sur de Espana. Barras rayadas:
grupo sur de areas de asentamiento (N=163 presas), barras negras: grupo centro de areas de
asentamiento (n=104 presas); barras blancas: territorios de reproduccion (n=270 presas). RAB: conejo;
O M: otros mamiferos; PAR: perdiz; PIG: palomas; COR: corvidos; O B: otras aves; REP: reptiles.
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Figura 2. Relacion entre la abundancia de conejo y perdiz (individuos/ha) y su proporcion (%) en la
dieta del aguila perdicera en el area de dispersion juvenil de Cadiz y los territorios de reproduccion
vecinos estudiados. T: territorios de reproduccion; C: grupo centro de areas de asentamiento; S: grupo
sur de areas de asentamiento.
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3.4. Discusién

El conejo fue mas frecuentemente incorporado a la dieta del aguila perdicera en las
zonas de asentamiento temporal que en los territorios de reproduccion. Aunque el
tamano de muestra fue pequefio (Unicamente tres puntos), la Fig. 2 sugiere una
asociacion entre la abundancia del conejo y su consumo por parte de las aguilas. Esta
relacién aparente podria corresponder a una respuesta funcional hacia esta presa, si
bien los escasos datos no permiten discriminar cual de los tres tipos de respuesta
funcional basicos (Holling, 1959) seria el mas adecuado. Palma et al. (2006) han
descrito para estas dos mismas especies en el sur de Portugal una respuesta propia de
depredadores especialistas (tipo Il), aunque seria arriesgado, con los datos
disponibles, generalizarla a otros lugares (Gil-Sanchez, 1998; ver capitulos 1y 2). El
hecho de que, incluso a densidades elevadas de conejo (areas de asentamiento), entre
el 30% y el 40% de las presas no fueron conejo podria ser consistente tanto con una
respuesta de tipo Ill (generalista) como con una relativamente débil de tipo Il. Este
ultimo caso seria plausible si alguna de las presas alternativas fuese particularmente
apetecible para las aguilas. En nuestro sistema de studio, la perdiz podria jugar ese
papel, tanto por su importancia en la alimentacion del aguila como por la ligera
tendencia positiva que mostré su frecuencia en la dieta conforme aumenté su densidad
(ver Fig. 2). No obstante, la relacién existente entre densidad y consumo de conejo (y
perdiz) necesita ser investigada en mayor profundidad.

Independientemente de la existencia o no de respuesta funcional, el conejo parece
ser una presa esencial para el aguila perdicera en Andalucia. La importancia de esta
presa para esta rapaz ha sido ya puesta de manifiesto en otras zonas europeas, en
particular el norte de Espana (Real, 1991; Fernandez et al., 1998) y el sur de Francia
(Cheylan, 1981), donde se detectd una relaciéon positiva entre el éxito reproductor del
aguila'y la abundancia de conejo en el medio.

La importancia numérica de la perdiz en la dieta del &guila perdicera fue muy
inferior (menos de la mitad) que la del conejo, tanto en ambos grupos de areas de
asentamiento como en los territorios. Esta circunstancia, en conjuncién con las
similares densidades encontradas para conejos y perdices en cada uno de estos
lugares, sugiere que los primeros son presas relativamente mas rentables para las
aguilas que las segundas. Segun este razonamiento, los faisanes también serian
relativamente menos rentables que los conejos y las perdices. Aunque los datos de
densidades de presas pueden estar sesgados e inducir, por tanto, una interpretacion
errbnea de los resultados, las estimas ofrecidas fueron probablemente mas
conservativas para la perdiz -y los faisanes— que para el conejo, dado que no se tuvo
en cuenta el efecto de los distintos tipos de habitat en la detectabilidad durante los
transectos y la banda de conteo fue mas restrictiva en el caso de esta Ultima especie.
No obstante, la discrepancia en las tasas de captura podria ser en realidad resultado
de diferencias en la preferencia por los conejos asociadas a la edad de las aguilas, de
manera que las territoriales serfan capaces de capturar otras especies presa menos
susceptibles de ser cazadas por los inexpertos jovenes. Sin embargo, la razén conejo-
perdiz fue muy similar entre las dietas juvenil y adulta (Fig. 2), por lo que este
argumento no parece ser suficiente para explicar las importantes diferencias
encontradas.

Los faisanes soltados para caza deportiva sufren habitualmente altas tasas de
depredacion en los lugares de suelta, debido a que resultan mas faciles de capturar
para los depredadores y/o a que son mantenidas en densidades mas altas que las
presas silvestres (Kenward, 1977; Kenward et al., 1981; Snyder, 1985; aunque ver
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Kenward et al., 2001). La gran abundancia de faisanes en las areas de asentamiento del
grupo sur (ver densidades de faisanes en Resultados) podria ser la causa de la menor
cantidad de conejos y perdices ingeridos por las aguilas en relacion a las areas de
asentamiento del grupo centro, donde mas del 90% de la dieta estuvo constituida por
estas dos presas.

Por otra parte, la escasez de palomas, cérvidos, otras aves (en el grupo sur) y
reptiles en la dieta de las aguilas dispersantes puede ser explicada por la “hipotesis de
las presas alternativas” de Angelstam et al. (1985). La menor disponibilidad de otras
presas mas rentables, como conejos y perdices, en los habitats de reproduccion
obligaria a las aguilas territoriales a prestar una mayor atencién a otras presas
alternativas, esto es, los grupos anteriormente citados. En este caso, diferencias de
experiencia entre jovenes y adultos si podrian contribuir a explicar el patrén encontrado,
de manera que los individuos territoriales serfan mas habiles en capturar estas presas
alternativas (en general de caracteristicas y comportamiento muy diferentes al conejo y
la perdiz).

Es destacable la practica ausencia de palomas, el segundo grupo presa mas
frecuente para las aguilas perdiceras territoriales, en la dieta de los individuos
dispersantes. Aungue no se censo la poblacién de palomas en ninguna de las zonas de
estudio consideradas, no parece probable que su densidad en las areas de
asentamiento sea inferior que en los territorios de reproduccion, ya que las primeras
soportan un mucho mayor grado de humanizacion y las palomas estan tipicamente
asociadas a ambientes antropizados. Los resultados obtenidos aqui indicarian, por
tanto, que las palomas son de una importancia marginal para el aguila perdicera
cuando los conejos y las perdices son abundantes. Consecuentemente, las aguilas
perdiceras que habitan lugares como la costa levantina espafiola (Real, 1987; Rico et
al., 1990; Martinez et al., 1994) o el sur de Portugal (Palma et al., 2006), donde
consumen elevadas cantidades de esta presa, gozarian de una dieta subdptima
respecto a aquellas otras que viven en zonas mas abundantes en conejos y perdices.
Seria interesante determinar si tal dieta basada en palomas puede desembocar en
consecuencias demograficas negativas a largo plazo, sentido al que apuntarian los
trabajos anteriormente citados del norte de Espana y el sur de Francia (Cheylan, 1981;
Real, 1991; Fernandez et al., 1998).

Una de las mayores representaciones de conejo en la dieta de las aguilas
perdiceras territoriales, tanto en Andalucia como en otras partes de Europa, se
encuentra en Granada (ver para comparaciones Gil-Sanchez et al., 2004 y referencias
anteriormente citadas), por lo que las diferencias entre las dietas de jévenes y adultos
pueden ser incluso méas aparentes si consideramos otros lugares de reproduccion. La
razon fundamental por la que existen estas diferencias entre las dietas de jévenes y
adultos es doble. Por un lado, los lugares apropiados para la nidificacion del aguila
perdicera no coinciden geogréaficamente con los lugares mas ricos en conejos y
perdices, que suelen ser zonas de suaves pendientes donde escasean los
afloramientos rocosos. Por otro, las jévenes &guilas dispersantes no necesitan
mantener ni defender territorios exclusivos (Newton, 1979), por lo que pueden explorar
extensas regiones (las aguilas perdiceras jévenes pueden volar distancias de varios
centenares de kilbmetros desde sus territorios de nacimiento; Real et al., 1998;
Alcantara et al., 2001; Minguez et al., 2001; Real & Mafosa, 2001; Cadahia et al., 2005)
en busca de las areas mas ricas en las presas mas rentables (Ferrer, 1993b; Ferrer &
Harte, 1997), areas donde ademas los individuos toleran mucho mejor la cercania de
conespecificos (obs. pers.).
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Algunos estudios ya han indicado la influencia de la abundancia de perdiz y, en
especial, de conejo en la regulacion de determinados aspectos vitales de las aguilas
perdiceras jovenes, particularmente la longitud del periodo de dependencia (Minguez et
al., 2001) y la seleccion de las areas de asentamiento temporal (Manosa et al., 1998;
Balbontin, 2005). Con los datos actuales no es posible concluir definitivamente si el
conejo es la presa preferida en el oeste de Europa (tal y como sugiere el capitulo 1) o si
el conejo es la presa mas facilmente cazable para las aguilas jévenes, pero,
independientemente de cual sea la Ultima causa, no cabe duda de que las aguilas
perdiceras dispersantes se solapan con areas de altas densidades de conejos (Mafosa
et al., 1998; Balbontin, 2005) y capturan mas conejos que las adultas (presente
estudio). Desafortunadamente, la asociacion entre el aguila perdicera y el conejo puede
funcionar como una trampa ecologica en las areas de dispersion. Los enclaves
andaluces maés ricos en conejo coinciden con areas relativamente humanizadas
(Bautista et al., 2004; Farfan et al., 2004), lo que significa un motivo de preocupacion
dada la elevada mortalidad no natural juvenil provocada directa o indirectamente por
los humanos (Ferrer & Penteriani, 2001; Real et al., 2001; Ferrer et al., 2002; Bautista et
al., 2004). Estas presiones estan principalmente relacionadas con la actividad
cinegética (persecucion directa) y con una elevada densidad de lineas de conduccion
eléctrica con riesgo de electrocucion (Sanchez-Zapata & Calvo, 1999; Bautista et al.,
2004). Por lo tanto, las areas de dispersion, al menos en el sur de Espafa, actian
probablemente como sumideros de la poblacién, y el conejo podria contribuir de
manera decisiva en el modelado de este escenario, por su valor como especie
cinegética (persecucion) y por su seleccién de habitats de orografia suave (tendidos).
En este sentido, los convenios de colaboracién con propietarios de fincas y cotos y las
correcciones de tendidos eléctricos efectuados por la Administracién autonémica en las
areas de dispersién andaluzas de aguila perdicera (Consejeria de Medio Ambiente,
2006; Moledn et al., en prensa) pueden resultar muy positivos para la especie.

Por otra parte, los brotes de mixomatosis y neumonia hemorragica virica del conejo
(Villafuerte et al., 1995; Fenner & Fantini, 1999; Virgds et al., en prensa) pueden
significar un adicional motivo de preocupacion para la conservacion de las aguilas
perdiceras dispersantes a través de la disminucion de la disponibilidad del nimero de
presas en las areas de dispersion. Las enfermedades del conejo han provocado
disminuciones en el consumo de esta presa no solo por parte del aguila perdicera
(Real, 1991; ver capftulo 1), sino de muchos otros depredadores ibéricos (Delibes,
1978; Fernandez, 1993; Tella & Manosa, 1993; Manosa, 1994; Villafuerte et al., 1996;
Martinez & Zuberogoitia, 2001; Martinez & Calvo, 2001). Ademas, esta reduccion en la
abundancia del conejo mediada por las enfermedades puede interactuar
sinérgicamente con la agricultura. Esta actividad en el sur de Espafia esté tendiendo
actualmente a la simplificacion del paisaje, por lo que la agricultura amenazaria a las
areas de dispersion a través de la pérdida y degradacion del habitat adecuado para el
conejo (Moreno & Villafuerte 1995, Calvete et al. 2004, Calvete 2006, Consejeria de
Medio Ambiente 2006) y, por anadidura, para la perdiz, ya que ambas especies tienen
similares exigencias ecoldgicas (Lucio & Purroy, 1992; del Hoyo et al., 1994; Fa et al.,
1999; Calvete et al., 2004).

La supervivencia del contingente preadulto es clave para la viabilidad de las
poblaciones de aguila perdicera (Real & Mafosa, 1997; Ferrer & Penteriani, 2001,
Carrete et al., 2002; Ferrer et al., 2002; Carrete et al., 2005). Los programas de
conservacion disefados para la recuperacién de esta especie deberian por
consiguiente tener en cuenta el manejo de los habitats ricos en conejo (y perdiz) de las
areas de dispersion. Particularmente, aquellos programas que favorezcan la estabilidad
de las poblaciones de conejo (por €j., incentivando sistemas agricolas compatibles,
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Bignal & McCracken, 1996) y las actuaciones dirigidas a disminuir la persecucion
directa y la electrocucién en tendidos eléctricos en estas areas (Real et al., 2001) serian
especialmente recomendables.
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Los estudios sobre impacto de depredacion son importantes tanto en el contexto ecologico
como en el conservacionista. Sin embargo, existe una casi absoluta carencia de trabajos de
esta indole en areas de clima templado o calido, donde los ecosistemas son relativamente
complejos. Esto hace que los resultados de los estudios disponibles (efectuados en su
mayoria en latitudes septentrionales) sean dificimente generalizables. En este capitulo se
estima el impacto de depredacion (tasas de captura y depredacion) del aguila perdicera
sobre las poblaciones de conejo y perdiz en dos épocas distintas (las reproductora —100
dias- y no reproductora del aguila -otros 100 dias-) y a dos escalas (poblacion
reproductora total del aguila en el area de estudio intensivo —AEIl- y territorios individuales),
todo ello en un ambiente tipicamente mediterraneo del sur de Espana. A nivel poblacional
(7 parejas de aguila) la tasa de depredacion fue de 278,1-340,5 conejos y 224,1-304,0
perdices durante el periodo reproductor y 237,4 conejos y 120,8 perdices en el no
reproductor. La tasa de captura media a nivel territorial fue de 48,7 conegjos y 39,9 perdices
en primavera y de 40,9 conejos y 16,2 perdices en otono. Las tasas de depredacion a escala
poblacional fueron muy bajas (0,3-3,1%) sobre ambas presas y en ambos periodos. A nivel
territorial los resultados fueron variables —en funcion del radio considerado- y dificimente
interpretables, por lo gue es necesario implementar futuros estudios a esta escala. Estos
estudios deberian focalizarse en delimitar hasta que punto la depredacion por parte de esta
ave de presa es aditiva 0 compensatoria a otras causas de mortalidad, especialmente en
aquellos territorios con menores densidades de presas. De cualguier modo, el potencial del
aquila perdicera como factor limitante de conejos y perdices en el area de estudio parece
ser muy pobre a escala poblacional, y solo en ocasiones podria ser relevante a nivel
territorial, por lo que el conflicto entre los colectivos cinegetico y conservacionista disminuiria
significativamente.

Abstract

Predation by Bonelli's eagles on rabbits and red-legged partridges.
Fredation pressure studies are of major interest both in the fields of theoretical knowiledge
and conservation of either prey or predalor Species. However, Works dealing with this issue
are very scarce in warm climates, where the ecological framework is noticeably complex. in
this chapter we estimate the predation Imopact (il rate” and jpredation rate) by Bonelli's
eagles on rabbit and red-legged partridge populatons in wo different seasons (the eagle’s
breedaing —100 days— and non-breeding —100 days— seasoris) and at two main scales [the
eagle’s breeding population and single Lerritories) in a Lypically Mediterranearn environment
of southern Spain. At the eagle popuiation level (7 reproductive units) the kil rate was 304
rabbits (range: 278-341) and 262 partridges [range: 224-304) during the breeding season
and 237 rabbits and 121 partriages in the norn-breeding péeriod. This resulted in very low
predation rates at the population scale frange: 03-3-1%) for both the prey and seasors. The
average kil rate at the territorial level was 49 rabbits (range: 20-67) and 40 partridges [range.
12-74) in spring and 41 rabbits (range: 35-51) and 16 partridges [range: 15-19) in autumn.
At the territorial level the results for predation impact were variable and difficult to interprer,
although only in a minorty of territories and years did the impact exceed 10%. In the study
area, the potential role of Bonelli's eagles as a limiting factor for rabbits and partriages
appeared (o be very poor at the population scale, and only in some territories can it be
potentially consiaered as important. The confiict existing between game profitability and
conservanon interest of either prey or predators therefore appears to be very localised, and
eagles, quarry species and garme interests seems (o be compatible in the majority of the
study area and probably throughout southern Spain. However, further studies are needed
n oraer to ascertain whether the predation Is additive or compensatory o other mortaity
causes, especially at the scale of those territories where prey densities were lower.
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4.1. Introducciéon

Aungue la depredacion es una de las interacciones mas frecuentes en los sistemas
naturales (Crawley, 1992; Krebs, 2001), aun existe un gran desconocimiento sobre sus
consecuencias ecolégicas. En particular, la idea de que los depredadores pueden
limitar a sus presas, es decir, mantenerlas por debajo de su nivel de carga (Sinclair &
Pech, 1996; Krebs, 2002), ha sido desde hace décadas objeto de una recurrente
controversia (ver revisiones en Sith et al., 1985; Skogland, 1991; Newton, 1998;
Macdonald et al., 1999; Valkama et al., 2005). Mientras que algunos investigadores han
encontrado que los depredadores pueden ser importantes factores limitantes de las
poblaciones de sus presas (por €j., Stoddard, 1951; Krebs et al., 1995; Marcstrom et al.,
1988; Tapper et al., 1996; Korpimaki & Norrdahl, 1998; Banks et al., 2000; Thirgood et
al., 2000a, c), otros han sugerido que los depredadores se alimentan fundamental-
mente de los individuos “sobrantes” de la poblacién (“doomed surplus”) y, por tanto,
serfan incapaces de ejercer una influencia apreciable en la dinamica de la presa
(“postura erringtoniana”; por ej., Errington, 1934, 1946, 1956, 1963; Jenkins et al., 1963;
1964; Watson, 1964; Gasaway et al., 1983; Thomson et al., 1998). Visto este escenario,
es probable que el papel de la depredaciéon como agente limitante no sea una cuestion
absoluta, sino que dependa de las caracteristicas individuales de las especies
implicadas y los particulares contextos ecolégicos en los que éstas se desarrollen e
interactden.

Independientemente del resultado ecolégico final sobre las poblaciones de las
especies presa, la depredacién también tiene el potencial de acarrear de manera
indirecta efectos negativos sobre el propio depredador. El caso concreto de la
depredacion sobre especies cinegéticas significa un grave problema para la
conservacion de numerosos depredadores amenazados, debido a que contribuye a
generar una insistente persecucién sobre éstos por parte del hombre (Villafuerte et al.
1998; Kenward, 1999; Thirgood et al. 2000b; Whitfield et al., 2003; Virgos & Travaini,
2005; Arroyo et al., 2001; Valkama et al., 2005; Moledn, 2007). Una idea cominmente
arraigada entre cazadores y gestores de caza, pero desproporcionadamente carente
de base real y justificacion (Newton, 1998; Kenward et al. 2001; REGHAB, 2002; aunque
ver Valkama et al., 2005), es considerar al control de depredadores como una
herramienta necesaria para incrementar la rentabilidad econémica de la actividad
cinegética. En contraste con esta postura, el colectivo conservacionista defiende que la
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presencia de los depredadores no conlleva per se una disminucién en las poblaciones
de especies presa y, por consiguiente, en los intereses cinegéticos. A este nivel social
encontramos, por tanto, una analogia con el anterior debate, de modo que los
conservacionistas suelen abrazar la postura erringtoniana mientras que los cazadores
se posicionan en el lado contrario (Moleén, 2007). Resolver este conflicto es, en
consecuencia, del mayor interés en Biologia de la Conservacion.

Sin embargo, responder a preguntas tales como si es la persecucion de los
depredadores justificable desde un punto de vista econémico requiere una exploracion
precisa del papel de los depredadores como factores limitantes de las presas (Valkama
et al., 2005). En la practica es complejo acotar el alcance de la limitacion, ya que el
papel de la depredacion como factor limitante depende en gran medida de si la
mortalidad causada en la poblaciéon de la presa puede o no ser considerada aditiva a
otras causas (Aebischer, 1991; Krebs, 2002). La comprension de esta propiedad de la
depredacion en un sistema de estudio dado debe estar fundamentada en un profundo
conocimiento del impacto de la depredacion (“predation impact”) sobre la especie
presa, entendido este concepto como la porcién de la poblaciéon de la presa que es
extraida por el depredador (Marcstréom et al., 1988; Redpath, 1991; Ferreras &
Macdonald, 1999; Petty et al., 2003; Thirgood et al., 2000c). Unicamente calculando
este término, teniendo en cuenta diferentes escalas espaciotemporales, es posible
aventurar el papel de un depredador como factor limitante de sus presas mediante la
comparacion con el papel de otras causas de mortalidad. No obstante, la exploracién
de esta cuestion conlleva usualmente numerosas dificultades metodolégicas, y
normalmente sélo puede ser abordada mediante medidas indirectas (Newton, 1998;
Thirgood et al., 2000c; Kenward et al., 2001; Valkama et al., 2005).

Ademés, cada interaccion particular es, como ya hemos insinuado, dependiente
del contexto y, por tanto, dificiimente extrapolable. Hasta el momento, los pocos
estudios disponibles en la literatura cientifica que abordan este aspecto han sido casi
exclusivamente efectuados en latitudes septentrionales de Europa y Norteamérica, en
sistemas naturales relativamente simples donde las presas suelen sufrir dinamicas
poblacionales ciclicas (ver revisiones en Newton, 1998; Macdonald et al., 1999;
Valkama et al., 2005). Las conclusiones que se extraen de estos trabajos son a menudo
dificilmente aplicables a ecosistemas mas complejos, por lo que el desarrollo de
estudios sobre depredacion en climas como el mediterraneo, donde coinciden una
relativamente diversa comunidad de depredadores y presas (las cuales no parecen
mostrar dindmicas ciclicas estables) y una elevada actividad cinegética, es una urgente
necesidad (Valkama et al., 2005). Ademas, hasta ahora la gran mayorfa de los estudios
se han centrado en explorar el impacto a escala poblacional (Picozzi, 1978; Lindén &
Wikman, 1983; Widén et al., 1987; Nielsen, 1999; Redpath & Thirgood, 1999; Bro et al.,
2001; Tornberg, 2001), por lo que el efecto de la depredaciéon a nivel territorial en
especies de depredadores territoriales es practicamente inexistente.

En este capitulo se examina el ejemplo de la depredacion del aguila perdicera
sobre sus dos principales presas en un habitat mediterrdneo del sur de Espana, el
conejo y la perdiz roja (ver capitulos 1y 2; Gil-Sanchez, 1998; Gil-Sanchez et al., 2000,
2004).

En la Peninsula Ibérica, la perdiz y, sobre todo, el conejo son presas clave para la
comunidad de depredadores vertebrados (Calderdn, 1977; Delibes & Hiraldo, 1981). Al
mismo tiempo, conejos y perdices son las especies de caza menor més valiosas en los
paises ibéricos (cada afo se abaten, respectivamente, méas de cuatro y tres millones de
individuos en Espafa; Ministerio de Agricultura, Pesca y Alimentacion de Espafia).
Ademas, las areas dedicadas a la caza menor estan profusamente distribuidas por la
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Peninsula (en algunas regiones, como Andalucia, estas areas cinegéticas ocupan
>80% de su superficie; Moledn, 2007), y la actividad cinegética es un recurso
econémico y ludico muy importante (Arroyo et al., 2001; Moledn, 2007). Como resultado
esperable, la persecucion ilegal de aves rapaces y mamiferos carnivoros por parte de
cazadores y gestores cinegéticos es un hecho habitual en Espafa (Villafuerte et al.,
1998; Villafuerte et al., 2000; Virgds & Travaini, 2005).

El 4guila perdicera es una rapaz amenazada en los paises mediterraneos (Real &
Mafosa, 1997; Tucker & Heath, 1994). La poblacion espafola, que mantiene el 75% de
los efectivos europeos (del Moral, 2006), decrecié de manera substancial entre la
década de los 70 y comienzos de los 90 (Real, 2004). Una de las causas mas
importantes de este descenso, y que aun persiste hoy dia (Carrete et al., 2001; Real et
al., 2001; Real, 2004), fue la mortalidad no natural directamente relacionada con la caza
o la gestion cinegética (Arroyo et al., 1995; Real et al., 2001). En este contexto, un caso
particularmente grave de persecucion directa es el asociado a la caza de perdiz en la
modalidad de reclamo, que afecta de manera muy especifica al 4guila perdicera y es
especialmente intensa en algunas zonas del sur de Espana (Gil-Sanchez et al., 1999a;
obs. pers.). Aqui, el &guila perdicera es el principal depredador conocido de perdices
adultas y uno de los mas importantes consumidores de conejos (ver una revision
actualizada en Moledn, 2007). Sin embargo, a pesar de la aparente conexion entre los
habitos alimenticios de esta ave de presa y buena parte de la persecucion a la que esta
sometida, nunca se ha llevado a cabo una aproximacién al impacto de la depredacién
sobre las poblaciones de conejo o perdiz. Esta carencia no solo se evidencia en el caso
del aguila perdicera, sino que también afecta a las restantes rapaces mediterraneas
(Valkama et al., 2005), con la excepcion del estudio desarrollado por Mafnosa (1991)
con azores y perdices en el noreste de Espana.

El propdsito de este capitulo fue estimar el impacto de depredacion (tasa de
captura y tasa de depredacion) del aguila perdicera sobre las poblaciones de conejo y
perdiz en dos épocas (las reproductora y no reproductora del aguila) y a dos escalas
(poblacion reproductora total del aguila y territorios individuales), con los objetivos de,
en primer lugar, aumentar el conocimiento sobre el efecto de la depredacion en estas
especies presa y de, en Ultima instancia, contribuir a disefiar estrategias encaminadas a
compatibilizar la conservacion de aves rapaces y la gestion cinegética. El impacto fue
de este modo calculado para los periodos reproductores de tres afos consecutivos
(2002, 2003 y 2004) y para el no reproductor de 2003.

4.2, Material y métodos
4.2.1. ;é\rea de estudio y poblacién de c'\guila

perdicera

El area de estudio se localiza en la provincia de Granada (SE de Espana; Fig. 1). Su
rango altitudinal oscila entre los 420 y los 2027m.s.n.m. y posee un clima tipicamente
mediterraneo, con unas temperaturas medias que varian entre 5,5-7,8°C en enero y
25,7-26,8°C en julio, y 460-606mm de precipitacion anual irregularmente distribuidos
fundamentalmente en primavera y otofo (Montero & Gonzalez-Rebollar, 1982). El area
se caracteriza por constituir un mosaico de habitats, con formaciones de pinos (Pinus
halepensis y P. pinaster principalmente), parches de matorral mediterraneo con pies de
encina (Quercus ilex) en distinto grado de desarrollo y tierras de cultivos de secano
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(cereal, olivos y almendros). Toda el area soporta una intensa actividad cinegética, en
su mayoria caza menor, que incluye el aprovechamiento del conejo y la perdiz roja.
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El estudio se desarrollé a dos escalas, (a) una general o poblacional y (b) una
escala fina o territorial. Para el nivel poblacional seleccionamos un &rea de estudio
intensiva (de aqui en adelante “AEI") de 121017ha de extension (Fig. 1). El AEl, que
incluye a siete territorios de aguila perdicera entre una matriz de habitat no ocupado por
las aguilas, puede considerarse representativa del conjunto de la poblaciéon granadina
de esta especie, ya que presenta una densidad de parejas reproductoras similar (0,58
parejas/100km?) a la mostrada por la poblacién total granadina (0,65 parejas/100km?) y
las caracteristicas del habitat (vegetacion, topografia, grado de humanizacion, etc.) son
también semejantes a las que caracterizan al resto de la poblacion de aguila perdicera
en la provincia (Gil-Sanchez et al., 2004). A escala territorial usamos un total de 11
territorios: los siete incluidos en el AEl mas otros cuatro territorios vecinos (Fig. 1).
Todos los territorios de reproduccion fueron anualmente (2002-2004) visitados para
comprobar su ocupacion y registrar la productividad (n° de pollos por pareja);
paralelamente, los cortados no ocupados pero con entidad suficiente fueron también
controlados para registrar posibles establecimientos de nuevas parejas. Dado que no
existen importantes zonas de dispersion juvenil en el interior del area de estudio
(Consejeria de Medio Ambiente, 2006), no se tuvieron en cuenta los individuos flotantes.

4,.2.92, Dieta y requerimientos alimenticios del
éguila perdicera

De acuerdo a las recomendaciones de Real (1996), sélo se us6 el contenido de
egagroépilas como cuantificador de la dieta para evitar sesgos en la interpretacion del
alimento ingerido por las aguilas. En relacion a la estima del impacto en época
reproductora, las egagrépilas fueron recolectadas en 2002, 2003 y 2004 en posaderos
cercanos a los nidos. La recoleccién se efectud durante la etapa final del periodo
reproductor (mayo, ver Gil-Sanchez, 2000), con objeto de evitar molestias a esta rapaz
amenazada (Real 1996; Gil-Sanchez et al., 2004). Dado que no parece haber
variaciones significativas en la composicion alimenticia de las aguilas del sur de Espafia
a lo largo de los meses primaverales (obs. pers.), la dieta de mayo puede considerarse
como representativa del periodo completo de reproduccion. Para la estima del impacto
en época no reproductora se recogieron egagropilas durante el otofo (septiembre-
diciembre) de 2003. Solo se consideraron como validos los datos de dieta de aquellos
territorios que ofrecieron >20 presas (Gil-Sanchez, 1998). Sin embargo, el tamafio de
muestra para la época no reproductora de 2003 fue insuficiente debido al menor uso
por parte de las aguilas de los posaderos conocidos. En consecuencia, el analisis de la
dieta para este periodo fue complementado con las egagropilas recogidas en los
otofios de 1998-2002 y 2004-2006. El agrupamiento de los datos de todos estos anos
fue posible gracias a que no parece haber importantes variaciones interanuales en la
dieta no reproductora del aguila perdicera en esta poblacion (capitulo 2 —tampoco las
hay en el periodo reproductor, Gil-Sanchez et al., 2004-).

Los datos de alimentacion se exponen en términos de frecuencia relativa %N y
porcentaje de biomasa consumida %B. Para las estimas de biomasa, los pesos de las
presas fueron tomados de la coleccién del Departamento de Biologia Animal de la
Universidad de Granada (DBAG), informacién bibliogréfica (Real, 1987) y datos propios
(Anexo 1). En el caso de las especies de mayor tamario, no se tuvieron en cuenta para
el célculo de la biomasa consumida aquellas partes del cuerpo normalmente
desechadas por las aguilas (plumas y huesos grandes, patas y visceras). Para el
conejo se consideraron tres clases de edad: individuos juveniles (peso medio: 250g),
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subadultos (750g) y adultos (1250g; Donéazar, 1989; Gil-Sanchez et al., 1999b). Los
ejemplares juveniles son habitualmente consumidos por completo por las aguilas; en el
caso de los subadultos y adultos se resté el 15% de su peso medio en concepto de
biomasa desperdiciada, por lo que el peso medio final de estas dos clases de edad
fue, respectivamente, 637,5g y 1062,5g. Con objeto de investigar las preferencias del
aguila perdicera por las distintas clases de edad de los conejos se analizd el contenido
de las egagropilas mas la informacion procedente de los restos de presas encontrados
en los posaderos de las aguilas. Las muestras para este proposito fueron recolectadas
entre 1993 y 2006 (periodo reproductor) y 1998-2006 (no reproductor). En concreto, se
examinaron los craneos, mandibulas, dientes, patas y ufas de los conejos aparecidos
en las egagropilas o en los restos. Dado que es probable que el contenido de las
egagropilas y los restos de presas tiendan, respectivamente, a infravalorar vy
sobrestimar el nimero de conejos de mayor talla (obs. pers.), ambas fuentes de datos
fueron reunidas para obtener una sex ratio razonable. En total se determiné la edad de
264 conejos consumidos por las aguilas en época reproductora, el 26,9% de los cuales
fueron juveniles, el 16,3% subadultos y el 56,8% adultos; en el periodo no reproductor,
el 25% fueron juveniles, el 10% subadultos y el 65% adultos (n=40). Por lo tanto, el
peso medio aprovechable de los conejos consumidos por el aguila perdicera fue de
774,79 en el periodo reproductor y de 816,99 en el no reproductor. Por su parte, los
tarsos de las perdices aparecidos en las egagrépilas y los restos de presas fueron
usados para estudiar las preferencias de las aguilas en cuanto al sexo de esta especie
(Donazar & Castién, 1989; Pépin, 1985). Asi, 92 perdices correspondientes a la época
reproductora fueron sexadas, de las cuales el 69,6% fueron machos y el 30,4%
hembras. Teniendo en cuenta este sex ratio y el peso de cada uno de los sexos (ver
Anexo 1), el peso medio aprovechable de las perdices ingeridas por las aguilas fue de
364,89 en el periodo reproductor. Debido a la ausencia de informacion para el periodo
no reproductor, se aplicd el mismo valor en ambas épocas. La edad no fue tenida en
cuenta en esta especie presa dado que la mayoria de las perdices identificadas fueron
ejemplares adultos o cercanos a esa edad, y el peso de las jovenes perdices en
septiembre-diciembre es practicamente igual al de los adultos (S. Cabezas-Diaz & E.
Virgds, com. pers.).

Se asumid una estima de 247g/dia (dato procedente de un ensayo de 30 dias
completos y consecutivos con una hembra mantenida en cautividad; J. Real, com.
pers.) para las necesidades alimenticias de una hembra de &guila perdicera viviendo en
libertad. Al no haber informacién disponible sobre los requerimientos alimenticios
diarios de los machos, adoptamos la misma cifra empleada en el caso de las hembras.
Aunque la informacién procedente de aves mantenidas en cautividad puede llevar
apareada ciertos sesgos que podrian subestimar (por ej., por menor ejercicio fisico) o
sobrestimar (por €j., por mayor estrés) el consumo de aves en libertad, las estimas aqui
empleadas resultaron similares a las encontradas por Real (1987) al estudiar los
requerimientos de tres aguilas perdiceras durante tres dias en la naturaleza (250g/dia);
Cheylan (1972) también estimé la misma cifra para individuos de esta especie en
libertad.

Para averiguar la tasa de consumo en pollos de aguila perdicera desarrollamos un
ensayo alimenticio en cautividad con siete ejemplares (tres hembras y cuatro machos)
nacidos en libertad (ver Consejeria de Medio Ambiente, 2006 para consultar detalles
sobre los objetivos y la metodologia de las capturas). Debido a diversas restricciones
metodologicas (Consejeria de Medio Ambiente, 2006), las edades de los pollos
estuvieron comprendidas entre 30-60 dias. Durante el experimento, todos los pollos
fueron alimentados ad /ibitum con conejos domeésticos. Como resultado, la cantidad de
alimento media ingerida por un pollo de aguila perdicera de 30-60 dias de edad fue de
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262,9g/dia. No se encontraron diferencias en el consumo entre sexos (medias de
273,39 para hembras y 252,1g para machos) ni a lo largo del tiempo (medias de 263,99
entre los 30-45 dias de edad y 261,59 entre los 45-60 dias de edad). Para los primeros
30 dias de edad se asumié una relacién linear entre edad y requerimientos alimenticios
(ver Collopy, 1984; 1986). Asi, el consumo medio de alimento de un pollo de 0-30 dias
de edad fue de 131,3g/dia. En consecuencia, el consumo total de un pollo de aguila
perdicera durante los 60 dias de estancia en el nido en el sur de Espana (Gil-Sanchez,
2000) fue de 11814g (131,3g x 30 dias + 262,7g x 30 dias).

4.2.3, Territorio del éguila perdicera

Debido a la ausencia de informaciéon completa sobre el uso de los anteriores 11
territorios por parte de las aguilas, se calculd un territorio tedrico general de forma
circular. Siguiendo el método propuesto por Ratcliffe (1962) y Kochert (1972), el
territorio del &guila perdicera en el area de estudio fue definido como el circulo de radio
= >d / n, donde d es la mitad de la distancia minima entre parejas vecinas y n es el
numero de parejas de aguilas considerado para el célculo de d. El centro de cada uno
de los territorios fue definido como el nido o el centro geométrico de los nidos utilizados
en los diez Ultimos anos. De este modo, se obtuvo un radio territorial medio de 4417m.
No obstante, debido a que a menudo las aguilas usan con mayor frecuencia el area
mas proxima a los nidos (Sanz et al., 2005; obs. pers.), tuvimos en cuenta un segundo
radio tedrico de 2209m, la mitad del anterior. Los tamanos de los territorios resultantes
(6129ha y 1533ha, respectivamente) fueron los valores utilizados para estimar el
impacto de depredacion a escala territorial, teniendo en cuenta, respectivamente, un
mas amplio y un mas restrictivo uso del territorio por parte de las aguilas. En el caso de
cuatro territorios solapados, el tamano territorial finalmente considerado segun el radio
mayor fue ligeramente menor que el de los territorios no solapados (5411ha para los
territorios T6 y T7, y 5171ha para los territorios T9 y T10; ver Fig. 1), ya que se asumié
que las &guilas mantienen superficies de forrajeo exclusivas y las defienden de
conespecificos (Fraguas, et al., 2001; Palma et al., 2006).

El radioseguimiento de tres aguilas territoriales (dos hembras y un macho) entre
2004 y 2007 sirvi6é para evaluar el significado biolégico y las posibles variaciones
estacionales de los radios seleccionados. Dos aguilas (A1y A6) pertenecieron a sendos
territorios dentro del AEl, mientras que la tercera (A12) regentd un territorio situado
30km al sur del T3 (Fig. 1). A cada uno de estos ejemplares se le fijo a la espalda un
emisor VHF (tipo TW-3, Biotrack Ltd®) mediante un arnés de teflén (Kenward, 2001; ver
Consejeria de Medio Ambiente, 2006 para mas detalles sobre el proceso de captura y
marcaje). El peso del conjunto emisor méas arnés fue de aproximadamente 45g, <3%
del peso de las &guilas. Los ejemplares radiomarcados fueron localizados vy
triangulados mediante una antena direccional de tres elementos (tipo “Yagi”, Biotrack
Ltd®) y un receptor modelo R-1000 (Gescom®). Las radiolocalizaciones fueron
efectuadas en dos épocas diferentes, la reproductora (febrero-mayo) y la no
reproductora del aguila perdicera (septiembre-diciembre; ver mas abajo). Siempre que
fue posible, se registro si el individuo radiolocalizado se encontraba posado o en vuelo.

4.2.4, Densidades de presas

Se realizaron censos de conejo y perdiz roja en las primaveras de 2002, 2003 y 2004 y
el otono de 2003. En total se recorrieron 117 transectos lineales de 2km de longitud en
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cada periodo (siempre los mismos), 99 dentro del AEl y 18 en los cuatro territorios
adicionales de fuera del AEIl (Fig. 1). Cada territorio conté con una media de 11,5km de
transectos (rango: 9-15km) dentro del radio grande y 5,7km (rango: 5-9km) dentro del
radio pequefo. Los transectos fueron estratificados por hébitats (Telleria, 1986), de
manera que la proporcion de cada uno de los diferentes tipos de medios atravesados
por los transectos fue similar a la proporcion de dichos habitats en el area de estudio.
Se intentd evitar los caminos, pistas forestales, carreteras y lineas de nivel, a menos que
casualmente el trazado de los transectos coincidiera con alguno de ellos (Palomares et
al., 2001). Los transectos se realizaron a pie (velocidad media: 3,1km/h; rango: 1,6-
4,8km/h), por la manana temprano y al final de la tarde (Calzada, 2000). Unicamente se
tuvieron en cuenta las observaciones de presas efectuadas dentro de una banda lateral
doble paralela a la linea de progresion de 10m, con objeto de reducir los sesgos
derivados de diferencias de visibilidad (Tabla 1) y deteccién de conejos/perdices entre
habitats distintos (Calzada, 2000; Palomares et al., 2001; Fig. 2). Como resultado, la
longitud total de censo en cada uno de los periodos fue de 234km, mientras que la
cobertura total fue de 936ha. Se asumid que todas las perdices —o, al menos, la
mayorfa— incluidas en la banda de 10m fueron detectadas y contabilizadas (Fig. 2a); en
cambio, en el caso del conejo, mas dificil de detectar (Fig. 2b), los resultados de los
transectos fueron corregidos mediante la férmula usada por Palomares et al. (2001) en
areas de baja densidad del lagomorfo. De acuerdo a estos autores, la abundancia de
conejo fue estimada a partir de la siguiente regresioén lineal (p<0,0001): “densidad de
conejo = 0,57 x n° de conejos observados dentro de la banda lateral doble de 10m
por km recorrido”. La mayoria de los transectos fueron realizados por los mismos tres
observadores. Previamente a los censos, estos observadores realizaron cinco
transectos de prueba para ajustar su percepcion de las distancias.

Tabla 1. Anchura minima de la banda lateral paralela a la linea de progresion de los transectos con

visibilidad optima, esto es, donde la superficie del suelo desnudo supuso >60%. Se observa como las

bandas minimas medias transversales con buena visibilidad (>60%) estuvieron situadas siempre por
encima de los 10m, independientemente del habitat atravesado.

Distancia minima transversal (m)

Hébitat +DE (minimo-maximo)
Matorral mesomediterraneo 12,9=7,1 (0-25)
Matorral supramediterraneo 14,5+8,5 (3-25)
Pinar mesomediterraneo 14,3+6,7 (5-25)
Pinar supramediterraneo 11,0+6,2 (3-20)
Cultivo lefioso de secano 28,3+£15,7 (10->50)
Cultivo herbaceo de secano 31,2+22,7 (5->50)

En primavera, los censos se efectuaron entre mediados de marzo y Ultimos de abril
(en mitad del periodo de reproduccién de las aguilas), entre el final del periodo de caza
y el comienzo del periodo de reproduccion de la perdiz (del Hoyo et al., 1994), por lo
que se estimé el nivel minimo anual de la poblaciéon de esta presa (el stock de
individuos reproductores). Dado el ciclo vital de esta especie (Braza et al., 1985; Duarte
& Vargas, 2001; Minguez et al., 2001), cabe esperar pocos cambios en su densidad a lo
largo del periodo de estudio primaveral. En el caso de los conejos, la fecha de los
censos primaverales coincidieron con la fase principal de crecimiento anual de su
poblacion (el maximo nivel poblacional se alcanza en junio-julio; Soriguer, 1981;
Villafuerte et al., 1997; Gil-Sanchez et al., 1999; Calzada, 2000; Minguez et al., 2001;
Palomares, 2001). En otofio, los censos se realizaron entre mediados de septiembre y
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finales de octubre, a comienzos del periodo no reproductor del &guila, coincidiendo con
el minimo poblacional del conejo (Soriguer, 1981; Villafuerte et al., 1997; Gil-Sanchez et
al., 1999; Calzada, 2000; Minguez et al., 2001; Palomares et al., 2001) y con una fase de
niveles altos de poblacion de perdiz (el méximo poblacional de esta especie en el sur
de Espana tiene lugar en septiembre; Duarte & Vargas, 2001; Minguez et al., 2001).
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Figura 2. Frecuencia de observaciones de conejo (a) y perdiz (b) en funcion de la
distancia transversal a la linea de progresion de los transectos. Los resultados
representados corresponden al censo efectuado en la primavera de 2002.

4.2.5, Jmpac’ro de clepreclacién

Para estimar el impacto de depredacién de cada unidad reproductiva de aguila
perdicera (pareja de adultos mas pollos en época reproductora y solamente la pareja
de adultos en el periodo no reproductor) y de todas las unidades reproductivas del AEI
en conjunto sobre las respectivas poblaciones de conejos y perdices se us6 una
adaptacion de la formula empleada por Lindén y Wikman (1983):

NP = [(CF + CM + CY) PPB] | PW
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donde NP es el n° de presas (conejos o perdices) capturadas por las aguilas
perdiceras, CF el consumo por parte de las aguilas hembra (n° de hembras x longitud
del periodo de estudio x requerimientos alimenticios diarios de las hembras), CM el
consumo por parte de las aguilas macho (n° de machos x longitud del periodo de
estudio x requerimientos alimenticios diarios de los machos), CY el consumo de los
pollos (n° de pollos x consumo de un pollo; calculado Unicamente para el periodo
reproductor), PPB la proporciéon de la biomasa de la presa (conejo o perdiz) en el
conjunto de la dieta de las aguilas (en periodo reproductor o no reproductor, segun el
caso) y PW el peso medio corregido de la presa (conejo o perdiz).

PW representa la biomasa media aprovechable del conejo o la perdiz, es decir,
774,7/816,99g y 364,89, respectivamente (ver seccion 2.3.).

El impacto de depredacion fue estimado en dos periodos diferentes, el reproductor
y el no reproductor (del &guila). La longitud del periodo reproductor del 4guila perdicera
en el area de estudio es de aproximadamente 100 dias (mediados de febrero-finales de
mayo), incluyendo 40 dias de incubacién y 60 dias de estancia de los pollos en el nido
(Gil-Sanchez, 2000). En el caso de la época no reproductora también consideramos un
periodo de 100 dias, desde principios de septiembre (una vez finaliza el periodo de
dependencia juvenil y los individuos jévenes han abandonado el area de estudio; Real
et al., 1998; Minguez et al., 2001; Cadahia et al., 2005) hasta mediados de diciembre
(cuando la mayoria de las aguilas territoriales han comenzado una nueva temporada
reproductora —construccion del nido y afianzamiento de la pareja—; obs. pers.).

Los resultados de impacto se ofrecen en nimero de conejos/perdices consumidos
y en porcentaje de la poblacién de conejos/perdices consumido (“tasa de captura” y
“tasa de depredacion” respectivamente; Keith et al. 1977) por las aguilas perdiceras en
cada periodo (reproductor y no reproductor) y escala considerados (AEI y territorios —
radios de 4,4kmy 2,2km-).

Antes de presentar los resultados, se evaluo la sensibilidad de cada uno de los
términos de la ecuacién de Lindén y Wikman (1983), esto es, se cuantificé la influencia
del error en cada parametro en el resultado final de la estima de impacto. Para ello, se
calculo la variacion en la tasa de captura resultante de aplicar errores conocidos (del
1%, 5%, 10%, 20% y 50%) a cada uno de los términos por separado. Se utilizaron como
ejemplo los datos de conejo para la primavera de 2003 en el AEl. También se evalué el
efecto de esos mismos errores en la tasa de depredacion resultante. En este caso se
cuantific6 ademas el efecto de variaciones en el parametro densidad de la presa. Los
valores resultantes a partir de errores del 10% y el 50% en la densidad de las presas
fueron utilizados finalmente para ofrecer sendos rangos de maximos y minimos en las
estimas de la tasa de depredacion (ver resultados).

4.3, Resultados
4.3.1. Poblacién de &guila perdicera

La poblacién de aguila perdicera en el AElI se mantuvo constante en 7 territorios de
2002 a 2005. Los cuatro territorios estudiados fuera del AEI también se mantuvieron
ocupados durante dicho periodo. Todas las parejas estuvieron constituidas por
individuos adultos. La productividad media en los cuatro afios considerados oscild
entre 1,27-1,64 pollos/pareja (Tabla 2). Todos los pollos observados completaron con
éxito su desarrollo en el nido.
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Tabla 2. Numero de pollos volados en cada uno de los territorios y periodos reproductores estudiados.

N°de pollos N°depollos N°depollos N°de pollos

Territorio en 2002 en 2003 en 2004 en 2005
T1 2 2 2 2
T2 1 2 2 2
T3 2 1 1 2
T4 1 1 1 2
T5 1 0 2 2
T6 1 2 1 2
T7 2 2 1 2
Total AEI 10 10 10 14
T8 0 1 2 2
T9 2 2 2 2
T10 2 0 2 0
T11 2 1 2 -

4.3.2. Dieta del éxguila perdicera

Globalmente, se obtuvo un total de 470 presas en el periodo reproductor y 423 en el no
reproductor. En primavera, el conejo fue la presa principal del aguila perdicera, tanto en
términos de frecuencia relativa (32,8%) como de biomasa ingerida (52,9%). La perdiz
fue la segunda especie presa en importancia en esta época, con un 28,0% en
frecuencia relativa y un 22,4% en términos de biomasa. Las palomas fueron la tercera
clase de presa mas frecuentemente consumida, con valores cercanos a los de la perdiz
(20,6%N y 17,1%B). El resto de presas aparecieron en proporciones menores al 10%.
En cuanto a la dieta otoAal, el papel del conejo se vio acentuado (42,7%N y 63%B),
mientras que la perdiz perdid peso y paso a ser la tercera en importancia (18,3%N y
12,4%B), por detras de las palomas (21,6%N y 14,4%B). Las restantes presas
aparecieron de nuevo en bajas proporciones (Fig. 3).

Figura 3. Dieta del aguila perdicera en el area general de estudio durante los periodos reproductor (a)
Yy no reproductor (b).
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4.3.3. Territorio del éguila perdicera

Se obtuvo un total de 224 radiolocalizaciones validas para los 100 dias del periodo de
reproduccion y 171 para los 100 del periodo otofal. El 78,1% de las localizaciones
primaverales se situaron en el interior del radio territorial tedrico de 2,2km, mientras que
el 93,3% estuvieron dentro del radio tedrico de 4,4km. En cuanto al periodo no
reproductor, las cifras fueron similares, aunque ligeramente menores (70,2% y 90,1%,
respectivamente; Tabla 3; Fig. 4).

Tabla 3. Numero de radiolocalizaciones obtenidas de los tres ejemplares territoriales radiomarcados
dentro de los dos radios territoriales teoricos. La numeracion de los individuos se corresponde con la de
los territorios. El territorio tedrico del individuo Al fue corregido desplazando su centro 2km al NO.,
debido a la presencia de habitat no aprovechable por el aguila en la mitad SE del territorio original.
Para el calculo de los valores totales se tuvo en cuenta el territorio corregido de Al.

Periodo reproductor Periodo no reproductor
Dentro del radio Dentro del radio Dentro del radio Dentro del radio
Individuo de 2,2km de 4,4km Total de 2,2km de 4,4km Total
Al 35 (70,0%) 46 (92,0%) 50 7 (17,0%) 23 (56,1%) 41
A1 corregido 41 (82,0%) 49 (98,0%) 50 17 (41,5%) 30 (73,2%) 4
A6 35 (87,5%) 40 (100%) 40 41 (82,0%) 48 (96,0%) 50
A12 99 (73,9%) 120 (89,6%) 134 62 (77,5%) 76 (95,0%) 80
Total 175 (78,1%) 209 (93,3%) 224 120 (70,2%) 154 (90,1%) 171

A1 (?) A6 (2) A12 ()

>z

Figura 4. Radiolocalizaciones de los tres individuos territoriales de aguila perdicera radiomarcados. Se
superponen los territorios tedricos considerados (circunferencias externa, de radio=4,4km, e interna, de
radio=2,2km), que tienen como centro el nido o el centro geometrico de los nidos mas utilizados
(estrella). El territorio tedrico del individuo Al fue corregido (lineas discontinuas) desplazando su centro
2km al NO., debido a la presencia de habitat no aprovechable por el aguila en la mitad SE del territorio
original. Se muestran los resultados para las épocas reproductora (a) y no reproductora (b).
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En cuanto a los registros en periodo reproductor, el
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Tabla 7. Resultados de la evaluacion de la sensibilidad de cada uno de los parametros de la ecuacion de
Linden y Wikman (1983). Para un error dado en el parametro, se indica el error resultante en el valor de
las tasas de captura y de depredacion. Todos los valores indican porcentajes. CF: consumo de las
hembras de aguila perdicera; CM: consumo de los machos de aguila perdicera; CY: consumo de los
pollos de aguila perdicera; PPB: proporcion de la biomasa de la presa en la dieta del aguila; PW: peso
corregido de la presa; DP: densidad de la presa (ver texto para mas detalles).

Errorenel  Error resultante enla  Error resultante en la

Parametro pardmetro tasa de captura tasa de depredacion
CF/CM 1 0,37 0,18
cY 1 0,26 0,06
PPB 1 1,00 0,81
PW 1 0,99 1,18
DP 1 1,18
CF/CM 5 1,86 1,67
CcY 5 1,27 1,08
PPB 5 5,00 4,80
PW 5 4,76 4,94
DP 5 4,94
CF/CM 10 3,73 3,88
CY 10 2,55 2,33
PPB 10 10,00 10,08
PW 10 9,09 9,30
DP 10 8,53
CF/CM 20 7,45 7,25
CcY 20 5,09 4,90
PPB 20 20,00 19,77
PW 20 16,67 16,82
DP 20 16,83
CF/CM 50 18,63 18,41
cY 50 12,73 12,562
PPB 50 50,00 49,72
PW 50 33,33 33,46
DP 50 33,46

La poblacion de aguilas perdiceras del AEI consumié una media del 1,38% de los
conejos (rango al 10% de error en DP: 0,88-2,04%; rango al 50% de error en DP: 0,64-
2,51%; Tabla 8) y del 1,46% de las perdices (rango al 10% de error en DP: 0,93-2,51%;
rango al 50% de error en DP: 0,68-3,08%; Tabla 9) censadas en el AEl en el periodo
reproductor. Las tasas de depredacion en el periodo no reproductor fueron del 1,55%
en el caso de los conejos (rango al 10% de error en DP: 1,42-1,68%,; rango al 50% de
error en DP: 1,03-2,07%; Tabla 8) y del 0,49% en el de las perdices (rango al 10% de
error en DP: 0,45-0,53%; rango al 50% de error en DP: 0,33-0,65%; Tabla 9).

La tasa de depredacion a nivel territorial se calculd en cada uno de los territorios y
periodos en los que se censé un minimo de un conejo o una perdiz y de manera
simultanea se pudo estudiar suficientemente la dieta (>20 presas). La tasa de
depredacion media en los territorios de radio=4,4km en época reproductora fue del
7,61% sobre el conejo (rango: 0,51-33,79; n=12) y del 4,61% sobre la perdiz (rango:
0,57-11,00; n=16; Tabla 10), mientras que en época no reproductora fue del 3,17%
sobre el conejo (rango: 0,69-5,64; n=2) y del 0,41% sobre la perdiz (h=1; Tabla 11). En
cuanto al radio de 2,2km, la tasa de depredacién media en primavera sobre el conejo
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9) y sobre la perdiz del 22,44% (rango: 2,45-
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CAPITULO 4 IMPACTO DE DEPREDACION DEL AGUILA PERDICERA SOBRE EL CONEJO Y LA PERDIZ

4.4, Discusidn

4.4.1. Sesgos asociados a la estima del impacto

Los resultados obtenidos son susceptibles de haber sufrido diversos sesgos
habitualmente asociados a las estimas de impacto de depredacion (Nielsen, 1999; Gilg
et al., 2006). El consumo de hembras, machos y pollos de aguila perdicera calculado
fue probablemente bastante preciso, ya que el control de las variables de las que
depende (censos de cada uno de estos grupos de individuos, longitud de los periodos
de consumo y requerimientos alimenticios, dependientes éstos de la edad en el caso
de los pollos) fue elevado. El error en la proporcién de la biomasa de cada presa
(conejo o perdiz) en la dieta del aguila perdicera, el parametro potencialmente mas
influyente en el resultado final de las tasas de captura y depredacion (Tabla 10), puede
considerarse también de pequefnas dimensiones, ya que la mayor parte de los
territorios cuya alimentacion fue analizada gozaron de un tamarfo de muestra superior al
valor minimo habitualmente propuesto para un calculo robusto de la dieta (Gil-Sanchez,
1998; Gil-Sanchez, et al., 2000; Ontiveros et al., 2005). Estd normalmente aceptado,
ademas, que el contenido de las egagropilas es un reflejo fidedigno de la composicion
alimenticia de esta rapaz (Real, 1996), ya que no parece acusar los inconvenientes de
la duplicaciéon de presas (algo que si ocurre en otras especies; por ej., Rosemberg &
Cooper, 1990) y de la sobrestima y subestima, respectivamente, de especies presa
grandes y pequefias (problema habitual en el analisis de restos; por €j., Simmons et al.,
1991; Mersmann et al., 1992; Sanchez-Zapata & Calvo, 1998). En adicion, los pesos de
las presas considerados, especialmente en el caso de aquellas especies mas pesadas
(conejo, perdiz y palomas; ver Material y métodos), fueron bastante precisos, por lo que
el traslado de los valores de frecuencia relativa a términos de biomasa fue
probablemente un proceso fiable. En contraste, se comprobd la existencia de error en
los censos de presas, ya que en casi todos los territorios estudiados se encontraron
evidencias de presencia de conejo y perdiz (cagarruteros y observaciones directas
realizadas dentro y/o fuera de los censos, respectivamente; obs. pers.) y, sin embargo,
no en todos se registraron conejos o perdices durante los transectos. De manera
inversa, cabe esperar también cierto error en el resto de los territorios, que seria
particularmente influyente en aquellos en los que se registraron menos contactos. Esta
fuente de error fue tenida en cuenta a la hora de calcular el impacto (ver Material y
métodos), si bien serfa aconsejable realizar muestreos aln mas intensivos en los
territorios con baja densidad de presas con el fin de confirmar la magnitud de los
errores cometidos en la presente aproximacién. Por otro lado, este pardmetro
(densidad de presas), que sélo afecta a la tasa de depredacion, no es el mas influyente
en el resultado final de la estima (Tabla 10).

Varias razones proporcionan a nuestros célculos de impacto un tinte conservativo.
En primer lugar, se consider6 a los territorios (radio de 4,4km) solapados de menor
tamano que los no solapados, asumiendo que el espacio “ocupado” por las parejas
vecinas no fue compensado. A los machos se les asignaron los mismos requerimientos
alimenticios que las hembras, y es probable que, dado su menor tamano relativo, en
realidad necesiten menos alimento que ellas. Las tasas de desperdicio para el conejo
(15%) vy la perdiz (4,2% para hembras y 6,4% para machos) adoptadas por nosotros
fueron menores que las cifras propuestas por otros autores (20-30%) en el caso de una
rapaz similar —el aguila real- y presas del mismo tamarfo y caracteristicas (Brown &
Watson, 1964). Los censos en primavera fueron efectuados a mitad del periodo de 100
dias, por lo que la poblacion de perdices censada fue menor que la inicialmente
presente, debido a la mortalidad acumulada. Por su parte, aunque la densidad de
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conejos fue probablemente algo superior en el momento de los censos que al principio
de la época reproductora del aguila, hay que considerar que esta especie se reproduce
durante todo el periodo primaveral (Soriguer, 1981), circunstancia que compensaria la
subestima del censo. Ademas, diversos autores han sefalado que la poblacion
potencialmente censable no es la poblacién real de conejos, ya que, por una parte, los
individuos de menor edad suelen ser menos detectables (Parer, 1982; Gilbert et al.,
1987; Pech et al., 1992; Robson, 1993) y, por otra, la poblacién que aparece en
superficie se ha estimado en un 5-57% de la poblacién total, dependiendo del momento
del ano (Wallage-Dress, 1989) —desde el punto de vista del conejo, lo realmente
relevante en cuanto a su dinamica seria el impacto sobre la poblacién total, no sobre la
que aparece en superficie—. Por otro lado, los intervalos de error ofrecidos para la tasa
de depredacion (basados en errores del 10% y el 50% en las densidades de presas)
fueron a priori generosos.

En contraposicién, no consideramos los individuos heridos no consumidos pero
finalmente muertos (Oksanen, 1983; Oksanen et al., 1985; Mittler, 1997) ni las crias,
pollos 0 embriones que murieron por haber capturado a alguno de sus progenitores
(Manosa, 1991; Gilg, 2002). No obstante, en el aguila perdicera no se ha descrito el
comportamiento, frecuente en algunas especies de pequefos mamiferos carnivoros
(Oksanen, 1983; Oksanen et al., 1985), de matar cantidades apreciables de presas sin
llegar a consumirlas. Aparte, el sex ratio real de las perdices ingeridas en otofo
probablemente estuvo méas cercano a una razéon equilibrada que en primavera (ver
capitulo 2), y, dado que los machos contribuyeron en mayor medida a los valores de
biomasa ingerida, esto pudo haber provocado una subestima en el nimero de perdices
totales consumidas por las aguilas en periodo no reproductor. No obstante, el menor
impacto sobre dicha presa en otofio que en primavera haria perder a esta fuente de
error importancia relativa.

Con todo, por tanto, es plausible que las estimas de impacto ofrecidas en este
capitulo sean en término medio realistas.

4.4.92, Jmpacfo a escala poblacional

Las tasas de depredacion del aguila perdicera sobre el conejo y la perdiz a escala
poblacional en nuestro area de estudio fueron extremadamente bajas (0,3-3,1%), tanto
en periodo reproductor como en otorfo. En el caso de la perdiz, estos valores estuvieron
en general muy por debajo de los registrados en otros estudios de impacto de
depredacion de rapaces sobre aves de interés cinegético efectuados en el norte de
Europa (Tabla 12). Desafortunadamente, no existen estudios de similares
caracteristicas en ambientes mediterraneos, con la Unica excepcion del trabajo de
Manosa (1991) con azores y perdices rojas en el noreste de Espana. Este autor
encontré que los azores consumieron el 6% de la poblacion otofal de perdices, y
fueron responsables de una reduccion del 22% de las perdices disponibles en la
temporada cinegética respecto a la primavera precedente —si bien estos valores no
parecieron condicionar las densidades reproductoras en los siguientes afnos—. La baja
densidad poblacional del aguila perdicera derivada de sus mayores requerimientos
territoriales en relacion a las citadas aves de presa puede considerarse la principal
razon del bajo impacto de depredacion sobre la perdiz encontrado en el AElI —la
densidad del azor en Finlandia, por ejemplo, fue casi 10 veces superior a la del aguila
perdicera en el AEl (Lindén & Wikman, 1983), y la de halcones y aguiluchos en Escocia
5-17 y 10-36 veces superior, respectivamente (Redpath & Thirgood, 1999)—-. No existen
estudios especificos del impacto de aves rapaces sobre el conejo en Europa, y los
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escasos trabajos que abordan el efecto de los depredadores en conjunto (mamiferos
carnivoros mas aves rapaces) sobre esta presa apuntan a que la depredacion tiene
poca influencia o que puede ser limitante sélo a bajas densidades de conejo (Erlinge et

al., 1984; Trout & Tittensor, 1989).

Tabla 12. Tasas de depredacion de rapaces sobre poblaciones adultas de aves cinegeéticas en estado

silvestre.
Tasa de

Depredador Presa Periodo depredacién Lugar Referencia
Halcon peregrino +
aguilucho palido Lagdépodo comin  Verano 23% Escocia Redpath & Thirgood, 1999
Halcon peregrino +
aguilucho palido Lagépodo comin  Invierno 27% Escocia Redpath & Thirgood, 1999
Halcon gerifalte Lagdpodo alpino Verano 11-32% Islandia Nielsen, 1999
Aguilucho pélido Lagépodo comin  Verano 7% Escocia Picozzi, 1978
Aguilucho pélido +
otras rapaces Perdiz pardilla (2)  Primavera + verano 5-46% Francia Bro et al., 2001
Azor Gallo-lira (¥) Primavera/verano 25% Suecia Widén et al., 1987
Azor Gallo-lira (&) Primavera/verano 14% Suecia Widén et al., 1987
Azor Urogallo (9) Afo completo 50% Noruega  Wegge, 1984
Azor Grévol comun Verano 12% Finlandia  Lindén & Wikman, 1983
Azor Lagdépodo comin  Verano 20-32% Finlandia ~ Tornberg, 2001
Azor Gallo-lira (?) Verano 17% Finlandia ~ Tornberg, 2001
Azor Gallo-lira (&) Verano 9% Finlandia ~ Tornberg, 2001
Azor Urogallo (9) Verano 7% Finlandia ~ Tornberg, 2001
Ratonero Gallo-lira Verano 1% Finlandia  Valkama et al., 2005
Ratonero Lagépodo comin  Verano 1% Finlandia  Valkama et al., 2005

Si eliminamos el efecto del consumo de los pollos, la tasa de captura del aguila
perdicera sobre el conejo a escala poblacional (AEI) se mantuvo practicamente estable
entre el periodo no reproductor estudiado (tasa de captura en otofio de 2003: 237,4
conejos) y los periodos reproductores anterior (tasa de captura de las aguilas adultas
en primavera de 2003: 238,6 conejos) y posterior (tasa de captura de las aguilas
adultas en primavera de 2004: 250,0 conejos). En el caso de las tasas de depredacion,
los valores fueron distintos debido a las diferencias interestacionales en el tamario de la
poblacién de conejos, de modo que el impacto de las aguilas adultas fue notablemente
mayor en época no reproductora (tasa de depredacion en otofio de 2003: 1,55% de los
conejos) que en las reproductoras anterior (tasa de depredacion de las aguilas adultas
en primavera de 2003: 1,10% de los conejos) y posterior (tasa de depredacion de las
aguilas adultas en primavera de 2004: 0,82% de los conejos). El incremento en el
consumo relativo de conejos en otofio, cuando éstos son menos abundantes, puede
estar motivado por un deliberado mayor interés de las aguilas perdiceras hacia esta
especie presa. Esto estaria en consonancia con las hipdtesis planteadas en los tres
primeros capitulos sobre las preferencias troficas del aguila perdicera, de modo que,
durante el periodo no reproductor, las aguilas podrfan aprovechar de forma mas intensa
y rentable los parches mas ricos en conejos al gozar de una mayor libertad de
movimiento. AUn asi, el impacto sobre el conejo a nivel poblacional, tanto si tenemos en
cuenta el consumo de los aguiluchos como si no, sigue siendo muy bajo, con
independencia de la época estudiada.

En el caso de la perdiz, el efecto de su reproduccién es menos relevante, aunque
los primeros pollos en nacer —a finales del periodo primaveral estudiado (Arias de
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Reyna, 1975)- afiaden a la estima del impacto en época reproductora un adicional
matiz conservativo. Independientemente, la tasa de depredacion del aguila perdicera
sobre la perdiz a nivel poblacional fue muy baja (<3,1%). Al contrario que en el caso del
conejo, las tasas de captura y de depredacion sobre la perdiz fueron mas intensas en
primavera que en otofio. Durante la época reproductora del &guila perdicera, tal y como
se ha documentado en otros lugares de la Peninsula (Palma et al., 2006), la
depredacion estuvo sesgada hacia los machos (ver apartado 4.2.2.), de modo que las
aguilas los consumieron en mayor proporcion a la esperada en funcion del sex ratio
normalmente presente en poblaciones naturales relativamente saludables (cercano a
1:1; Castién & Zudaire, 1983; Pépin et al., 1985; Nadal et al., 1996). El conspicuo
comportamiento de los machos durante el periodo reproductor, momento en el que
pasan buena parte del tiempo en posaderos desprotegidos y muy visibles (Cramp &
Simmons, 1980), podria hacerlos especialmente vulnerables a los depredadores
(Donazar & Castién, 1989). Esta hipdtesis, que se ajusta a los resultados encontrados
por Sulkava & Rajala (1966) con aguilas reales y gallos-lira en Finlandia, podria ser la
causante de la mayor presién a la que las perdices se ven sometidas en primavera por
parte de las aguilas perdiceras, aunque tampoco hay que descartar un efecto sinérgico
de la preferencia de las aguilas perdiceras por el conejo, de manera que en otofio las
aguilas tiendan a usar mas los parches ricos en conejo en detrimento de los de perdiz
(ver capitulos 1, 2y 3).

La extraccion diferencial de sexos debe ser agregada al efecto final de la
depredacion sobre la poblacion de perdiz, ya que podria actuar incrementando el
impacto del aguila perdicera sobre esta especie al reducir su potencial reproductor,
acontecimiento que se consumaria cuando la pérdida de machos no pudiera ser
contrarrestada por el comportamiento ocasionalmente bigamo de esta galliforme (del
Hoyo et al., 1994). En cualquier caso, no parece probable que, a niveles tan bajos de
tasa de depredacion media como los encontrados aqui, se produzca una eliminacion
de machos de tal magnitud que ocasione una disminucion importante en el potencial
reproductivo. Ademas, las hembras de aves que, como la perdiz, nidifican en el suelo
son mas propensas a ser capturadas por depredadores terrestres durante el periodo
reproductor que los machos (Nadal et al., 1996; Donald, 2007), circunstancia que
compensaria el sesgo inducido por las aguilas perdiceras.

Un Ultimo aspecto a tener en cuenta es que la densidad de la poblacion de aguila
perdicera estudiada es una de las méas altas dentro del continente europeo vy la
productividad la mayor encontrada hasta ahora para la especie (Gil-Sanchez et al.,
2004; Moledn & Gil-Sanchez, 2006), por lo que el impacto en otras areas con similares
0 mayores densidades de conejos y perdices, como algunas zonas del centro y sur de
la Peninsula Ibérica, podria ser incluso méas débil. En zonas marginales del area de
distribucion europea del aguila perdicera, las menores densidades de aguilas podrian
ser compensadas también por menores densidades de estas presas, por lo que la
aplicabilidad de las conclusiones de este estudio en esos lugares es limitada. Esta
circunstancia sugiere la conveniencia de realizar estudios similares en esas zonas, que
ademas son las que se mantienen en un peor estado de conservacion (Tucker & Heath,
1994; Real et al., 1996; Real & Manosa, 1997; Real, 2004; del Moral, 2006).

4.4.3. Impacto a escala territorial

A nivel territorial, el escenario sufrio importantes variaciones en funcion del radio
considerado. Segun el radio mayor (4,4km), el impacto, tanto sobre el conejo como
sobre la perdiz, fue también bajo en promedio, superando solo excepcionalmente la
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cifra del 10%, si bien el nUmero de territorios convenientemente estudiados en otofio fue
muy escaso. Por el contrario, al analizar el radio menor (2,2km) los valores aumentaron
sensiblemente, de modo que la media se situé en torno al 20% y se alcanzaron
porcentajes cercanos al 95% y al 70% de tasa de depredacién de conejos y perdices,
respectivamente. El radio de 4,4km fue obtenido a partir de la distancia minima media
entre parejas, de modo que, en promedio, es indicador de la densidad méaxima que
puede alcanzar el aguila perdicera en el area de estudio. Por tanto, el radio de 4,4km
tendria un mayor significado bioldgico a la hora de establecer maximos niveles de
depredacion a escalas espaciales amplias. A una escala intraterritorial, sin embargo, la
situacion es algo mas confusa. Los datos de radioseguimiento aqui mostrados indican
una mayor permanencia de las aguilas dentro del radio pequefo. Por el contrario, la
actitud de vuelo fue mas frecuente conforme las aves se alejaron del nido. Esta
tendencia fue especialmente evidente en periodo reproductor, circunstancia en parte
l6gica si consideramos que dos de los tres ejemplares radiomarcados fueron hembras
y éstas pasan en esa época gran parte del tiempo en el nido o sus inmediaciones,
momento en el que son alimentadas principalmente por sus parejas (Arroyo et al., 1977,
Pérez-Mellado et al., 1977). Dado que las &guilas perdiceras pueden cazar tanto en
vuelo como al acecho desde un posadero (Ferguson-Lees & Christie, 2001), hubiera
sido sin duda del mayor interés discriminar el comportamiento de caza en relacién a
nuestros registros. La asociacion de los eventos de caza a uno (ave posada) u otro
comportamiento (ave volando) podria tener consecuencias muy diferentes sobre la
interpretacion de nuestros resultados de impacto. Serfa, por tanto, recomendable
efectuar una aproximacién mas profunda sobre el comportamiento depredatorio de las
aguilas en relacion a la distancia al nido, algo que no fue posible en nuestro caso
debido al gran esfuerzo que requiere este tipo de estudios (Ferrer, 1993).

Por otro lado, el uso del habitat de los territorios por parte del aguila perdicera dista
mucho de ser homogéneo (no sblo en relaciéon a la cercania al nido; Fraguéas et al.,
2001; Sanz et al., 2005; presente estudio), de modo que la actividad se concentra en
parches de comparativamente reducido tamafio. Este uso heterogéneo del habitat
reduciria el valor de los radios tedricos circulares considerados por nosotros, al mismo
tiempo que restaria utilidad a la generalizacion de las estimas de impacto aqui
ofrecidas. Asi, el desigual uso del espacio por parte de las aguilas actuaria
concentrando la intensidad de depredacion en diversos parches cuyo numero, tamafo
y forma pueden variar ampliamente de un territorio a otro.

No obstante, el tamano de los territorios obtenido en un reciente estudio en una
zona del levante espariol (Sanz et al., 2005) mediante el estimador de probabilidad
Kernel oscilé entre 15,8-44,5km? (n=3), valores que se encuentran en una posicion
intermedia entre los resultantes de los dos radios tedricos considerados en el presente
estudio (15,3km? y 61,3km?). Esta informacién sugiere que, a pesar de todo lo expuesto
anteriormente, nuestros datos a nivel territorial pueden resultar aun orientativos. La gran
mayoria de las estimas de impacto sobre el conejo y la perdiz estuvieron por debajo del
10% de tasa de depredacion en relacion al radio mayor. Respecto al radio pequefo,
cerca de la mitad de los casos se situaron por debajo de dicho umbral. En
consecuencia, el impacto del aguila perdicera sobre ambas presas a esta escala solo
habria sido aparentemente relevante en una minoria de los territorios y afos analizados,
y siempre y cuando las densidades de conejo hubieran sido menores de 0,12-0,04
ind./ha (radios de 2,2km y 4,4km, respectivamente) y las de perdiz menores de 0,17
ind./ha (radio de 2,2km; ver Tablas 10 y 11). Hay que tener en consideracion, no
obstante, que hubo territorios donde no se contabilizaron presas (especialmente
conejo) durante los censos. En estos casos y en los que las densidades de presas
fueron mas bajas la depredacion por parte del aguila perdicera si que podria constituir
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en potencia una importante limitacién de las poblaciones de conejo y/o perdiz. En este
punto es necesario precisar que probablemente exista un efecto amortiguador en el
tamafio del territorio, de manera que las &guilas que ocupan aquellos con menor
disponibilidad de recursos tréficos ampliarfan sus areas de campeo (Cabeza & de la
Cruz, 2001; J. Real, com. pers.).

Igualmente, es necesario incidir de nuevo en el hecho de que los conejos
censados probablemente reflejen solo una parte de la poblacién real, asi como en el
efecto atenuante de la reproduccion de esta especie, circunstancias que podrian influir
apreciablemente en los célculos de impacto. La tasa de depredacion estimada es un
valor estatico y puntual, mientras que la poblacién de conejo fue dinamica en los dos
periodos estudiados (mas en primavera que en otofio; Soriguer, 1981). El elevado
potencial reproductor del lagomorfo (Soriguer, 1981) hace que, tal y como comentamos
al comienzo de la discusion, las estimas de impacto sobre esta especie sean
particularmente conservativas. En este caso, modelos dindmicos que tengan en cuenta
las variaciones temporales en la abundancia de la presa pueden ser especialmente
recomendados para dilucidar el poder limitante real del &guila perdicera sobre el conejo
en aquellos territorios en los que se obtuvieron los mayores valores de tasa de
depredacion.

Como vemos, las dificultades que encuentra la interpretacion de los resultados de
impacto a nivel territorial son considerables. Esto, unido al notable esfuerzo que
requiere el proceso de recogida de muestras en este tipo de estudios puede haber sido
determinante en la carencia casi absoluta de aproximaciones al efecto de los
depredadores sobre sus presas a esta escala.

4.4.4, Sintesis y conclusiones

La capacidad del aguila perdicera para limitar a los conejos y perdices del area de
estudio fue muy débil a escala poblacional. A nivel territorial, en cambio, el escenario
fue méas ambiguo, aunque es probable que el potencial de limitacién del aguila fuese
importante Unicamente en aquellos territorios con menor abundancia de presas. Los
resultados ofrecidos en este capitulo apuntan, por tanto, a que el conflicto entre
cazadores y &guilas perdiceras en el area considerada estarfa restringido al espacio
ocupado por algunos territorios (en especial dentro de los radios de 2,2km). Esto
implicaria que la gran mayoria de los cotos de caza localizados en la zona de estudio
estarfan libres de la “competencia” ejercida por las aguilas, lo que conduce a una
reduccion significativa del conflicto de intereses entre el colectivo cinegético y el
conservacionista. No obstante, seria particularmente interesante desarrollar estudios
complementarios que determinen a escala territorial en qué medida la depredacion por
parte de las aguilas perdiceras es aditiva o compensatoria a otras causas de
mortalidad, dado que estas propiedades son las que definen finalmente el alcance del
potencial de la limitacion.

Uno de los factores que podrian amortiguar o acentuar el efecto del &guila
perdicera es la accion de otros depredadores. A este respecto, la extrapolacion de
nuestros resultados a otras poblaciones es especialmente arriesgada en el ecosistema
mediterraneo debido a la notable diversidad y heterogeneidad de la comunidad de
depredadores que lo caracteriza. En este escenario de complejidad y variabilidad
ambiental es especialmente conveniente desarrollar estudios encuadrados en
diferentes marcos ecoldgicos y profundizar en las condiciones locales que determinan
la magnitud de los efectos de la depredacion ejercida por el &guila perdicera. Un factor
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atenuante probablemente muy importante en las consecuencias de la depredacion es
el efecto de la reproduccion del conejo. Es esperable que modelos que ilustren una
relacion dinamica entre el aguila perdicera y esta presa revelen un impacto
considerablemente mas bajo que el encontrado por nosotros. Otro de los factores
importantes -y particularmente apropiado en el contexto de este capitulo— en el efecto
final de la depredaciéon seria la propia caza. En aquellos territorios en los que las
densidades de presas son mas bajas serfa interesante determinar hasta qué punto los
cazadores influyen en la dinamica poblacional de dichas especies-presa-cinegéticas,
ya que, al menos en determinadas ocasiones, se ha constatado que su efecto es
bastante mayor que el de los depredadores (Watson et al., 2007).

En el caso de la perdiz hay un aspecto que merece especial mencion, y es que el
aguila perdicera es el depredador ibérico que, con diferencia, mas perdices adultas
incluye en su alimentacion (Moledn, 2007). En consecuencia, solo aquellas especies de
depredadores que puedan alcanzar densidades muy superiores al aguila perdicera
podrian ser capaces de ejercer una presion mayor sobre las perdices adultas, los
individuos de mayor potencial reproductivo de la poblacién. Por otro lado, el hecho de
que la perdiz no sea, a pesar de todo, la principal presa del aguila perdicera, en
conjuncién con el moderado impacto de esta rapaz sobre esta especie, sugiere que el
nombre comun del aguila podrfa en realidad actuar sobrevalorando su papel como
limitante de la dinamica poblacional de la perdiz, por lo que es posible que un hecho
tan aparentemente trivial como el nombre comin de una especie pueda haber
tradicionalmente favorecido su persecucion.
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CAPITULO 4 IMPACTO DE DEPREDACION DEL AGUILA PERDICERA SOBRE EL CONEJO Y LA PERDIZ

Anexo 1. Presas pesadas para el calculo de la biomasa ingerida por las aguilas. Las medidas fueron

tomadas con una balanza de precision electronica (precision: £0,5g). El peso corregido se refiere al

peso del ejemplar sin las partes normalmente desechadas por las aguilas, esto es, plumas grandes
(primarias y rectrices), patas, quillas y visceras.

Peso total (g) Peso corregido (g)
Alectoris rufa 1 () 344 290
Alectoris rufa 2 (?) 427 366
Alectoris rufa 3 (?) 387 331
Alectoris rufa 4 (¥) 409 347
Alectoris rufa 5 (?) 374 332
Alectoris rufa 6 (3) 426 359
Alectoris rufa 7 (3" 451 369
Alectoris rufa 8 (&) 488 413
Columba palumbus 1 409 340
Columba palumbus 2 428 349
Columba palumbus 3 428 344
Columba palumbus 4 408 322
Streptopelia turtur 1 132 98
Streptopelia turtur 2 160 128
Streptopelia turtur 3 165 126
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Moledn, M. Sanchez-Zapata, J.A. Gi-Sanchez, JM,
Barea-Azcon, J M., Ballesteros-Duperon, E., Virgos, E.

Los censos de presas en 2002 fueron efectuados por
tres de los autores (MM, JMBA y EBD) con el apoyo
economico de Egmasa-Consejeria de Medio Ambiente
(Junta de Andalucia).
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Figura 3.

Respuesta funcional (tipo Il) del aguila perdicera
hacia el conejo en primavera, en funcion de la
tasa de depredacion y las densidades de conejo
obtenidas en el radio territorial de 4,4km (figura
grande) y el de 2,2km (figura reducida).

Flgure 3.

Functional response (type 1) of the Bonelli's eagle
auring breeding season (o the rabbit, in refation
(o rabbit densities inside the 4,4km (large figure)
and 2,.zkm eagle territory radi (small igure).

Figura 4.

Respuesta funcional (tipo Il) del aguila perdicera
hacia la perdiz en primavera, en funcion de la
tasa de depredacion y los datos de abundancia
de perdiz obtenidos en los radios territoriales de
4,4km (figura grande) y 2,2km (figura reducida).

Figure 4.

Functional response (type 1) of the Bonelli's eagle
auring breeding season (o the red-egged
partridge in relaton to partridge densites inside
the 4.4km flarge figure) and z,Zkm eagle terricory
radii (smail figure).
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CAPITULO 5 RESPUESTAS DEL AGUILA PERDICERA HACIA EL CONEJO Y LA PERDIZ

RE/SMVV\GV\

El objetivo principal del presente capitulo fue explorar las respuestas funcional y numerica
de un depredador territorial —el aguila perdicera- durante el periodo reproductor hacia sus
dos presas basicas —el conejo vy la perdiz roja- en un area genuinamente mediterranea del
sur de Espana (provincia de Granada). El aguila perdicera respondio funcional, aungue no
numeéricamente, hacia el conejo y la perdiz. Los modelos de mejor ajuste correspondieron a
respuestas funcionales de tipo Il (tipica de especialistas) en ambos casos, escenario que
confiere a este depredador un escaso potencial regulador sobre dichas presas. No obstante,
no se puede descartar la existencia de una fase de densodependencia directa a bajas
densidades de perdiz. Estas dos especies presa parecen ser ademas las mas importantes a
nivel local para el aguila perdicera, circunstancia que podria reproducirse en otros lugares
de su distribucion europea. Los resultados obtenidos implican diversas consideraciones en
cuanto a la conservacion de las tres especies objeto de estudio, particularmente destacables
en el contexto del conflicto entre depredadores e intereses cinegeticos. Se evidencia la
utilidad y necesidad de la realizacion de estudios sobre interacciones depredador-presa en
sisternas naturales complejos. Las aproximaciones futuras a la respuesta funcional deberfan
considerar la tasa de depredacion en lugar de la tasa de captura o la frecuencia de la presa
en la dieta del depredador

Abstract

Functional and numerical response af Bonellis eag/e to the rabbit and

the rea’—/eggea’ pam‘w‘dge.

Here we explore the functional and numerical responses of a territorial predator —the
Bonelli's eagle— (o its main (wo prey species —the rabbit and the red-legged partridge—
auring the breeding period in a characteristc Mediterranean area of southern Spairn
(Granada provincel. The Bonelli's eagle responded functonally, but not numerically, to the
rabbiy/partridge density changes. Type Il functional responses (Lypical of Specialst predators)
offered the best fitted models for both prey. However, a type lll response (o the partridge
could be still possible. This situation agrees with the fact that these (wo species seerm (o be
the most important prey for the Bonell's eagle in the study area. This pattern could also
appear in other locations of its European distribution. However, the role of Bonelli's eagles as
regulation factors of rabbit and partridge popuiations seems (o be poor. The resulls reported
here lead (o conservation implications concerning the three studied species, particuiarly in
the field of the confiict existing between predators and game. There is a need for further
research on predator-prey relationshjps in complex ecosystems. Studies about functional
responses should be based on the predation rate, rather than on the kil rate or the
frequency of occurrence of prey in the predator’s diet.
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5.1. Introducciéon

Los depredadores pueden responder numérica y funcionalmente frente a variaciones en
la densidad de sus presas (Solomon, 1949). La respuesta numérica se origina a partir
de los procesos de mortalidad, reproduccion, emigracion e inmigracion (por e€j.,
Nielsen, 1999), mientras que la funcional es producto de la frecuencia de consumo
(Holling, 1959, 1965). La respuesta funcional tiene una mayor trascendencia, ya que la
numérica depende en parte de ella (Keith et al., 1977), aunque sbélo una combinacién
de ambas (la consecuentemente denominada respuesta total) revela como puede
afectar el depredador a la poblacién de su presa, esto es, si es capaz de regularla o no.
No obstante, en ausencia de respuesta numérica la respuesta funcional equivaldria a la
respuesta total a nivel individual. La cuestion del papel regulador de la depredacion
representa un tema recurrente en ecologia (Sinclair & Pech, 1996; Krebs, 2002),
asumiéndose que el potencial de hacer que la poblacion presa vuelva al nivel de
equilibrio después de una perturbacion (potencial regulador) depende fundamental-
mente de si la depredacion es o no un fendmeno directamente densodependiente
(Turchin, 2003).

Desde que, primeramente, Solomon (1949) y, después, Holling (1959, 1965)
describieran la respuesta funcional como el cambio en la tasa de consumo del
depredador sobre una presa en relaciéon a la abundancia de dicha presa, mucho se ha
escrito en la literatura cientifica acerca de las relaciones entre depredadores y presas.
Numerosos estudios, tanto tedricos (Murdoch & Oaten, 1975; Hanski et al., 1991;
Hanski & Korpimaki, 1995; Turchin & Hanski, 1997) como empiricos (Erlinge et al., 1983;
Marcstrom et al., 1988; Lindtrom et al., 1994; Messier, 1994; Krebs et al., 1995; Reid et
al., 1995; Tapper et al., 1996; Boveng et al., 1998; Korpimaki & Norrdahl, 1998;
Angerbjorn et al., 1999) sugieren que los depredadores generalistas si pueden regular a
Sus presas, aunque a veces el efecto no sea obvio (Newton, 1998). Por el contrario, los
especialistas parecen ser incapaces de ello (Murdoch & Oaten, 1975; Hanski et al.,
1991; Angerbjoérn et al., 1999; Turchin, 2003). Los especialistas mostrarian una
respuesta funcional de tipo Il, cuya propiedad mas notoria es que no existe
densodependencia directa en todo el rango de densidades que puede presentar la
poblacién presa. Por su parte, los depredadores generalistas exhibirian una respuesta
de tipo I, cuya caracteristica clave es la existencia de una fase de densodependencia
directa a bajas densidades de la presa (Holling, 1959, 1965).
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Paralelamente, los depredadores generalistas favorecen la estabilizacién de la
poblacién de la presa al mostrar una respuesta numeérica sin retardo temporal, mientras
que los especialistas promoverian la desestabilizacion respondiendo numéricamente
con retardo (por ej., May, 1973; Hanski et al., 1991; Turchin & Hanski, 1997; Nielsen,
1999; Turchin, 2003). Pero no solo las preferencias troficas pueden condicionar el tipo
de respuesta numérica, sino que el comportamiento respecto al lugar de cria también
puede ser relevante. Asi, las especies nomadicas o moviles tendrian una mayor
facilidad para responder numéricamente que aquellas sedentarias que mantienen los
mismos territorios a lo largo del tiempo (Hanski et al., 1991; Turchin, 2003). En el caso
de estas Ultimas (si exceptuamos la porcion flotante de sus poblaciones), la Unica forma
posible de responder es variando la densidad de parejas reproductoras y/o el éxito
reproductor.

Sin embargo, la gran mayorfa del conocimiento actualmente existente acerca de
las interacciones depredador-presa estd fundamentado en estudios realizados en
sistemas naturales relativamente simples (ver referencias anteriores). En consecuencia,
resulta dificil, cuando no arriesgado, aplicar estas conclusiones a ecosistemas que,
como el mediterrdneo, se caracterizan por poseer una diversa comunidad de
depredadores y un mucho mayor espectro de presas potenciales, ademas de unas
condiciones ambientales marcadamente variables.

La finalidad esencial del presente capitulo fue explorar las respuestas funcional y
numérica de un depredador territorial en periodo reproductor hacia sus dos presas
principales en un area genuinamente mediterranea del sur de Espafa (provincia de
Granada). El sistema de estudio estuvo constituido por el aguila perdicera, el conejo y
la perdiz roja. Como objetivo complementario se analizaron las preferencias troficas del
aguila perdicera en el area de estudio, conjuntando y sintetizando las aportaciones
efectuadas en anteriores capitulos.

El aguila perdicera en Europa occidental parece comportarse como un especialista
facultativo en conejos, de modo que cuando esta presa es relativamente abundante —
como en el sur ibérico (Virgos et al. en prensa)— es la preferida para el depredador, pero
cuando es demasiado escasa el aguila persiste alimentandose de otras especies (ver
capitulos 1, 2 y 3). Si el patrén encontrado a nivel continental se reproduce a una escala
menor, cabe esperar que las aguilas perdiceras territoriales de Granada muestren hacia
el conejo una respuesta funcional de tipo Il, tal y como recientemente se ha descrito en
otra localidad del sur peninsular (Palma et al., 2006). En cambio, la perdiz roja no es
una presa tan importante como el conejo a nivel continental, aunque parece ser mas
rentable para el aguila perdicera que otras especies presa (ver capitulo 3), y es
probable que su especial vulnerabilidad en primavera la haga particularmente
apetecible en dicha época (ver capitulos 2 y 4). Por tanto, también es plausible que el
aguila perdicera responda funcionalmente hacia esta presa, aunque en este caso una
respuesta de tipo generalista (Ill) parece méas coherente.

Finalmente, es previsible que las restricciones impuestas por la fuerte territorialidad
(del Hoyo et al., 1994; Ferguson-Lees & Christie, 2001; Fragués et al., 2001) y la baja
tasa de fecundidad del aguila perdicera (1-2 pollos por pareja y afio como norma;
Cramp & Simmons, 1980; Real, 2004) confieran a este depredador una pobre
capacidad para responder numéricamente, independientemente de la presa.
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5.2. Material y métodos
5.2.1. ;é\rea de estudio

El trabajo, desarrollado principalmente entre los afos 2002 y 2005, se efectud a
escala territorial. En total se estudiaron 11 territorios de aguila perdicera, todos situados
en la provincia de Granada (sureste de Espafa; Fig. 1). El &rea de estudio, tipicamente
mediterrdnea, pertenece a los pisos bioclimaticos meso- y, en menor medida,
supramediterraneo (Montero & Gonzalez-Rebollar, 1982). El habitat de los territorios
esta caracterizado por una mezcla de zonas relativamente naturales (matorral y pinar —
Pinus halepensis—) y cultivos de secano, fundamentalmente de olivar y cereal (Fig. 1).

. Pinar mesomediterraneo

Cultivo herbaceo de secano . Matorral supramediterraneo

Cultivo lefioso de secano
. Matorral mesomediterraneo . Pinar supramediterraneo

(cultivos de regadio, sotos fluviales, areas urbanas, etc.).

T11

N
A
10km

Figura 1. Area de estudio. Los territorios se representan en funcion de los radios tedricos pequefio —2,2km- y grande —
4,4km-. Las lineas rectas negras sefalan los transectos de censo. Las zonas en blanco indican otras categorias de habitat
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5.2.2. Dieta, éxito reproduc’ror y territorio del
deprec’ac’or

Se estudio la dieta del aguila perdicera en periodo reproductor mediante el andlisis de
egagropilas (Real, 1996) recogidas en posaderos situados en o cerca de los cortados
de nidificacion. La recoleccién de egagropilas tuvo lugar en mayo, con objeto de evitar
molestias en la reproducciéon de esta rapaz amenazada (Gil-Sanchez et al., 2004). La
alimentacion se analizo tanto en términos de frecuencia relativa como de biomasa
relativa ingerida (ver capitulo 4 para mas detalles sobre los célculos de la dieta). Las
diferentes presas se encuadraron en los siguientes siete grupos presa: conejo, otros
mamiferos, perdiz, palomas (Columba sp.), corvidos, otras aves y reptiles. En base a la
frecuencia relativa de estos grupos se calculd el indice de diversidad tréfica de
Shannon-Weaver (In; Weaver & Shannon, 1949) para cada territorio y afo.

Los datos de dieta asi obtenidos sirvieron para inferir, mediante la ecuacion
empleada por Lindén y Wikman (1983), el nUmero de conejos y perdices consumidos
en cada temporada por unidad reproductiva de aguilas perdiceras (padres mas pollos),
parametro habitualmente llamado tasa de captura (Keith et al. 1977). La tasa de captura
se calculd para un periodo de 100 dias (mediados de febrero-finales de mayo), que
incluye 40 de incubacion y 60 de estancia de los pollos en el nido (Gil-Sanchez, 2000;
ver capitulo 4 para mas detalles sobre el calculo de la tasa de captura).

Se utilizd el éxito reproductor como principal medida de las variaciones
poblacionales en el célculo la respuesta numérica, aunque también se tuvieron en
cuenta los posibles cambios en la ocupacion de los territorios. Asi, todos los territorios
se visitaron anualmente para confirmar su ocupacion y registrar su productividad
(nimero de pollos/pareja). Los controles de pollos se efectuaron a una distancia
prudente mediante el uso de la déptica adecuada (telescopio de 20-60X) para evitar
interferencias en el proceso reproductor (Gil-Sanchez et al., 2004). Se consideraron
como pollos volados aquellos que fueron observados con >50 dias de edad (Real et
al., 1996; Carrete et al., 2002; Gil-Sanchez et al., 2004). La edad de los pollos fue
determinada en funcién del desarrollo pterilar, con un error de =5 dias (Gil-Sanchez,
2000).

Se consideraron territorios de aguila perdicera circulares, de radio igual a la
distancia minima media entre parejas en el total de la poblacion granadina de esta
especie (Ratcliffe, 1962; Kochert, 1972). El radio asi estimado fue de 4417m, lo que dio
lugar a un territorio circular de 6129ha. En el caso de 4 territorios con solapamiento
intraespecifico, la superficie territorial considerada fue algo menor (5411ha para dos
territorios y 5171ha para otros dos; ver Fig. 1), debido a que se asumioé que las aguilas
perdiceras defienden y mantienen territorios exclusivos (Fraguas, et al., 2001; Palma et
al., 2006). El mayor tiempo que pasan las aguilas en las cercanias de los nidos en
época reproductora (Sanz et al., 2005; obs. pers.) hizo considerar un segundo radio
mas conservativo, la mitad del anterior (radio=2209m; superficie territorio=1533ha). El
radioseguimiento entre 2004 y 2007 de tres &guilas territoriales (dos hembras y un
macho) pertenecientes a tres territorios diferentes (dos incluidos en los 11 estudiados
para el célculo de las respuestas y otro cercano a ellos; Fig. 1) sirvié para validar los
territorios tedricos calculados. Una informaciéon mas completa sobre la metodologia
empleada y sobre la adecuacién de cada uno de los radios puede consultarse en el
capitulo 4.
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5.2.3. Densidades de presas

Se censaron los conejos y perdices presentes en el interior de los 11 territorios en tres
temporadas reproductoras consecutivas (2002-2004). En cada territorio se efectuaron a
pie transectos lineales de una longitud comprendida entre 1 y 2km, recorriéndose una
media de 5,7km dentro del radio pequefo (rango: 5-9km) y de 11,5km dentro del
grande (rango: 9-15km). En total se recorrieron 123km en cada una de las tres
temporadas de censo (siempre los mismos transectos). Los censos tuvieron lugar en
mitad del periodo de los 100 dias de reproduccién de las aguilas, entre el 15 de marzo
y finales de abril. Los transectos se efectuaron de manera estratificada en funcién del
habitat (Tellerfa, 1986), a primeras horas de la mafana y Ultimas de la tarde, y
considerando una restrictiva banda lateral de censo de 10m. Se asumié que todas las
perdices (o la gran mayoria) dentro de dicha banda fueron contabilizadas. En el caso
de los conteos de conejo, especie mas dificil de detectar, se empled el factor de
correcciéon propuesto por Palomares et al. (2001) con la finalidad de obtener una estima
mas realista. Las densidades para cada territorio (ambos radios) y afo fueron
calculadas dividiendo el nimero de presas localizadas entre la superficie total censada
(ver capitulo 4 para mas detalles metodoldgicos).

En otofio de 2003 (mediados de septiembre-finales de octubre) se repitieron los
mismos transectos. Estos resultados se utilizaron exclusivamente para explorar su
influencia en la productividad del depredador en la primavera siguiente (ver apartado
525).

Las densidades de conejos y perdices obtenidas fueron utilizadas en varios
analisis adicionales orientados a explorar las preferencias tréficas del aguila perdicera
en el area de estudio. En concreto, se relacionaron con la proporcion de cada grupo
presa en la dieta y con la diversidad tréfica.

5.9.4, Respuesi-a funcional

Las respuestas funcionales fueron calculadas tanto para la tasa de captura (nimero de
presas consumido) como para la tasa de depredacion (proporcion de la poblacion
presa consumida; Keith et al. 1977). Esta Ultima se obtuvo dividiendo la tasa de captura
entre el tamafo de la poblacién de la presa (conejo o perdiz) en cada territorio (ver
capitulo 4 para mas detalles metodoldgicos). Los anélisis se efectuaron considerando
la densidad de presas tanto en el radio territorial mayor (4,4km) como en el menor
(2,2km). De los territorios y afios con suficientes datos de dieta (>20 presas; n total=18
territorios; ver resultados) no se utilizaron aquellos en los que no se contaron conejos o
perdices durante los censos (ver capitulo 4 para una discusion relacionada con esto).

Para distinguir entre las respuestas funcionales tipo Il y tipo Ill (la tipo | no fue
considerada por ser poco realista para nuestro sistema de estudio), se usaron las
funciones clésicas de ajuste (Holling, 1965; May, 1973). En particular, para la tasa de
captura se utilizaron las siguientes ecuaciones (Angerbjorn et al., 1999; Redpath &
Thirgood, 1999; Sundell et al., 2000; Palma et al., 2006):

Tipo II: y=ax/(b+x)
Tipo lll: y=ax*/(b*+x¥)
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donde y es la tasa de captura y x la densidad de presas (conejo o perdiz). Para la tasa
de depredacion se utilizaron las ecuaciones siguientes (Calzada, 2000):

Tipo II: y=a+b/x
Tipo lll: y=a+binx/x?

donde y es la tasa de depredacion y x la densidad de presas (conejo o perdiz).

La constante de saturacion media a fue estimada numéricamente en cada caso.
Para el ajuste de las diferentes curvas se usd el modulo de regresiones no lineales
(“custom functions”) de Statistica 6.0 (StatSoft Inc, 2001). Para valorar la capacidad de
ajuste de cada uno de los modelos comprobados se utilizé el tamafo del efecto (valor
der en la regresion).

5.92.5, Respuesh; numérica

La existencia de respuesta numérica se exploré mediante la relacion entre la densidad
de conejo y perdiz y la productividad del aguila perdicera a escala territorial (radio de
4,4kmy de 2,2km). Las comparaciones, efectuadas con cada presa por separado y con
las dos en conjunto, se realizaron con las densidades encontradas en el mismo periodo
reproductor (sin retardo temporal: densidades y productividad en 2002, 2003 y 2004),
con las densidades encontradas un afo antes (con desfase temporal de un ciclo
reproductor completo: densidades en 2002, 2003 y 2004 y productividad en 2003, 2004
y 2005, respectivamente) y con las densidades en el periodo no reproductor previo a la
reproduccion (con desfase temporal de unos meses; densidades en periodo no
reproductor de 2003 y productividad en 2004). Para este propodsito se emplearon
correlaciones de Pearson.

Las variaciones en la ocupacion territorial no fueron analizadas debido a que no
existieron durante el periodo de estudio.

5.3. Resultados
5.3.1. Dieta y éxito reproductor del depredador

La alimentacion del &guila perdicera en el area de estudio durante el periodo
reproductor se bas6 en el consumo de conejo. La perdiz fue la segunda presa en
importancia, seguida de cerca por las palomas. El resto de grupos presa mostraron una
menor representacion en dieta (Tabla 1).

La productividad media del aguila perdicera durante el periodo de estudio oscild
entre 1,27-1,64 pollos/pareja, segun los afios. El nimero de pollos volados en cada
uno de los territorios y afnos se muestran en la Tabla 1.

Segun la productividad registrada y la frecuencia (biomasa relativa) de conejos y
perdices en la dieta del aguila perdicera, la tasa de captura por unidad reproductora de
aguilas en los 100 dias de reproduccion fue de 48,7 conejos (rango: 20,2-67,2) y de
39,9 perdices (rango: 11,8-73,5; Tabla 2).
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Tabla 1. Productividad (numero de pollos) y frecuencia relativa (N) de conejo y perdiz en la dieta del aguila
perdicera durante el periodo reproductor (100 dias) en los territorios y anos en que ésta pudo ser suficientemente
estudiada. Tambien se indica el indice de diversidad trofica (H'). En 2005 todas las parejas analizadas sacaron 2
pollos, excepto la nimero 10 (0 pollos).

Ne° de
Territorio Afo  Productividad % Con  %OM %Per %Pal %Cor %OA %Rep H’ presas

T 2002 2 35,00 3,17 30,16 15,87 4,76 6,35 6,35 1,626 63
T4 2002 1 26,47 0 2353 1471 11,76 8,82 14,71 1,722 34
5 2002 1 39,39 0 9,09 30,30 15,15 3,03 3,03 1,445 33
8 2002 0 50,00 4,00 16,00 20,00 0 10,00 0 1,321 50
T10 2002 2 38,10 0 52,38 0 0 4,76 4,76 0,996 21
T11 2002 2 41,86 2,33 23,26 0 2,33 4,65 25,68 1,370 43
T 2003 2 33,93 2,33 3393 10,71 5,36 5,36 8,93 1,590 56
T2 2003 2 25,93 3,70 22,22 40,74 3,70 3,70 0 1,416 27
T3 2003 1 24,62 1,54 33,85 16,92 1,54 4,62 16,92 1,584 65
T6 2003 2 8,70 4,35 13,04 52,17 0 4,35 17,39 1,394 23
T8 2003 1 62,79 2,33 27,91 2,33 0 2,33 2,33 0,999 43
19 2003 2 26,47 0 23,53 23,53 2,94 5,88 17,65 1,609 34
T 2003 0 50,00 0 45,45 0 0 0 4,55 0,846 22
T 2004 2 18,75 0 40,63 21,88 9,38 3,13 6,25 1,516 32
T2 2004 2 42,86 0 26,19 21,43 0 4,76 4,76 1,334 42
T3 2004 1 23,33 0 16,67 40,00 3,33 3,33 13,33 1,500 30
T8 2004 2 34,78 10,87 43,48 8,70 0 2,17 0 1,266 46
19 2004 2 29,03 3,23 22,58 29,03 0 6,45 9,68 1,568 31

5.3.2. Densidades de presas

La densidad media de conejo en los territorios de radio igual a 4,4km fue de 0,484
ind./ha (rango: 0,029-2,052), mientras que la de perdiz fue de 0,240 ind./ha (rango:
0,036-0,600). En el radio menor, la densidad media de conejo fue de 1,099 ind./ha
(rango: 0,036-5,558) y la de perdiz de 0,218 ind./ha (rango: 0,063-0,667; Tabla 2). Las
densidades medias otonales dentro del radio mayor fueron de 0,303 conejos/ha (rango:
0,041-1,197) y 0,366 perdices/ha (rango: 0,094-1,050), mientras que en el radio
pequeno fueron de 0,872 conejos/ha (rango: 0,036-4,133) y 0,640 perdices/ha (rango:
0,188-1,750).

Segun las densidades primaverales de conejos y perdices obtenidas y la tasa de
captura del aguila perdicera sobre estas presas, la tasa de depredacion media en el
radio territorial mayor fue del 7,61% de la poblacién de conejos (rango: 0,51-33,79%) y
del 4,61% de la de perdices (rango: 0,57-11,00%; Tabla 2). En el radio menor, la tasa de
depredacion media ascendié al 18,54% en el caso de los conejos (rango: 0,75-70,86%)
y al 22,44% en el de las perdices (rango: 2,45-51,27%).

Las densidades primaverales de conejo y perdiz estuvieron positivamente
relacionadas entre si en los territorios, aunque la relacion sélo fue significativa
considerando las densidades obtenidas dentro del radio de 4,4km
(y=0,0685Inx+0,398; r: 0,56; n: 18; p<0,05).
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La proporcién de conejo en la dieta del aguila se correlacioné positivamente con la
densidad de perdiz en los territorios, aunque no ocurrid lo mismo en el caso inverso.
Las frecuencias de los restantes grupos presa en la dieta estuvieron en general
negativamente correlacionadas con las densidades de conejo y de perdiz, aunque solo
tres grupos (palomas, coérvidos y reptiles) alcanzaron el nivel de significacién minimo en
algunos casos. Particularmente interesante fue la relacion negativa detectada entre la
proporcion de palomas en la dieta del aguila perdicera y la densidad de conejo y de
perdiz en los radios territoriales grandes (Tabla 3).

Tabla 3. Correlaciones de Pearson (r] entre las densidades de conejo y perdiz y la proporcion
(frecuencia relativa, N en la dieta del aguila perdicera de cada uno de los restantes grupos presa.

Densidad de conejo Densidad de perdiz
r (radio de 4,4km)  r (radio de 2,2km)  r (radio de 4,4km)  r (radio de 2,2km)

Grupo presa (gl 11) (g.1.:8) (g.l.:15) (g..:12)
Conejo - - 0,729** 0,631*
Otros mamiferos 0,374 (ns) 0,110 (ns) 0,155 (ns) -0,319 (ns)
Perdiz 0,211 (ns) 0,107 (ns) - -
Palomas -0,556* -0,433 (ns) -0,674** -0,472 (ns)
Corvidos -0,381 (ns) -0,360 (ns) -0,558* -0,268 (ns)
Otras aves -0,139 (ns) -0,227 (ns) -0,320 (ns) -0,195 (ns)
Reptiles -0,573* -0,363 (ns) -0,181 (ns) 0,004 (ns)

ns: No significativo; *: p<0,05; **: p<0,01

Finalmente, tanto la densidad de conejos como la de perdices y la de ambas
presas en conjunto en el radio mayor se relacioné negativamente con la diversidad
tréfica del aguila perdicera (Fig. 2). Este patrén se repitié al considerar el radio territorial
menor, aungue aqui el nivel de significacién minimo sélo fue superado —levemente— en
la relacion existente con la densidad de perdiz (r: 0,594; n: 13; p<0,05).

0,8 T 1 0,8 T T T T 1 0,8 T 1
0 04 08 12 16 2 24 0 02 04 06 08 0 04081216 2 24 28

Densidad primaveral de conejo  Densidad primaveral de perdiz  Densidad primaveral de conejo
(ind/ha) (ind/ha) + perdiz (ind/ha)

Figura 2. Relacion entre la diversidad trofica del aguila perdicera (H ') y la densidad en el radio territorial
mayor (4,4km) de conejos, perdices y ambas especies en conjunto en primavera.
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5.3.3. Respues’ra fumcional

En relacion al radio de 4,4km, el aguila perdicera mostrd una respuesta funcional de
tipo Il hacia el conejo, tanto considerando la tasa de captura como la de depredacion
(Fig. 3; Tabla 4). No obstante, las curvas de tipo Il y tipo lll obtenidas resultaron
similares en su capacidad de ajuste. En el caso de la perdiz no se pudieron estimar con
los datos actuales las curvas de ajuste para la tasa de captura, mientras que con la
tasa de depredacion el mejor modelo fue también el de tipo Il (Fig. 4; Tabla 4).

En cuanto al radio menor, los datos no pudieron ser ajustados a ninguno de los
dos modelos para la tasa de captura del conejo, si bien en relacion a la tasa de
depredacion el modelo de mayor ajuste correspondié nuevamente a una respuesta
funcional de tipo Il (Fig. 3; Tabla 4). En el caso de la perdiz tampoco fue posible
encontrar un modelo satisfactorio para la tasa de captura; en cambio, la tasa de
depredacion proporciond un buen ajuste para los dos tipos de respuesta considerados,
aungue de nuevo la de tipo Il resulté mas consistente (Fig. 4; Tabla 4).
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Figura 3. Respuesta funcional (tipo Il) del aguila perdicera hacia el conejo en primavera, en funcion de
la tasa de captura (figura de arriba) y la tasa de depredacion. Esta Ultima se representa segun las

densidades de conejo obtenidas en el radio territorial de 4,4km (figura grande) y el de 2,2km (figura
reducida).
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Tabla 4. Resultados de los modelos de respuesta funcional del aguila perdicera hacia el conejo y la
perdiz. S6lo se muestran los modelos significativos. En negrita se indican los modelos de mejor ajuste.

Respuesta  Variable de Radio gl gl
Presa funcional depredacion territorial  (regresién)  (total) F p r
Conejo  Tipolll Tasa de captura 4,4km 2 12 109 <0,000001 0,53
Conejo  Tipolll Tasa de depredaciéon  4,4km 2 12 93,38 <0,000001 0,96
Conejo  Tipol ll Tasa de depredaciéon  2,2km 2 9 17,34  0,001943 0,84
Conejo  Tipol lll Tasa de depredacién  4,4km 2 12 52,2 0,000005 0,92
Conejo  Tipo lll Tasa de depredacién  2,2km 2 9 8,16 0,014821 0,7
Perdiz Tipo Il Tasa de depredacién  4,4km 2 16 31,6 0,000006 0,62
Perdiz Tipo I Tasa de depredacién  2,2km 2 13 72,44 <0,000001 0,89
Perdiz Tipo lll Tasa de depredacién  4,4km 2 16 19,22  0,000097 0,31
Perdiz Tipo lll Tasa de depredacion  2,2km 2 13 39,43 0,00001 0,8
40
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Figura 4. Respuesta funcional (tipo Il) del aguila perdicera hacia la perdiz en primavera, en funcion de la
tasa de depredacion y los datos de abundancia de perdiz obtenidos en los radios territoriales de 4,4km
(figura grande) y 2,2km (figura reducida).

5.3.4. Respuesfa numérica

No se encontré ninguna respuesta numérica del aguila perdicera hacia el conejo, la
perdiz o las dos presas a la vez en ninguno de los contextos espaciales (radios de
2,2kmy 4,4km) y temporales (sin retardo temporal, con retardo de un ano y con retardo
de unos meses) analizados (r: 0,087-0,443; p>0,05 para todos los casos).
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5.4, Discusién

5.4.1. Respues’ra fumcional y preferencias ’rréficas
del éguila perdicera

Dada la ausencia de respuesta numérica, el potencial regulador del &guila perdicera
hacia sus presas en el drea de estudio durante el periodo considerado descansé por
completo en la respuesta funcional. De acuerdo con la primera de las predicciones
efectuadas en la introduccién, el aguila perdicera respondié funcionalmente como un
consumidor especialista en conejos, lo que significa que este depredador serfa incapaz
de regular las poblaciones de esta presa. La estabilizacion de las curvas tuvo lugar a
una densidad cercana a los 0,2 conejos/ha (Fig. 3). A esas densidades, por tanto, el
consumo de conejos por parte del dguila perdicera llega a su maximo nivel tedrico, que
equivaldria a una tasa de captura de unos 55 conejos (31 adultos, 9 subadultos y 15
juveniles; ver proporciones de edades en la dieta del aguila en capftulo 4) por unidad
reproductiva (padres mas pollos) en los 100 dias del periodo reproductor. Dicho de otro
modo, durante ese periodo una pareja de &aguilas perdiceras necesitaria para
alimentarse a sf misma y a sus pollos un maximo de poco mas de medio conejo diario
0 uno cada dos dias.

La capacidad de ajuste entre un modelo de respuesta hacia el conejo de tipo Il 'y
otro de tipo lll fue, no obstante, muy similar en el caso de la tasa de depredacion, tanto
a escala del radio territorial grande como del radio pequefio. Un mayor nimero de
puntos en la franja de bajas densidades de conejo probablemente aclararia
definitivamente el tipo de curva mas adecuado para esta relaciéon depredador-presa
(Trexler et al., 1988). A este respecto, los datos de los territorios no incluidos en el
calculo de la respuesta por haber dado resultado negativo en los conteos de conejo
(ver Material y métodos) podrian, pese a todo, ayudar a resolver el dilema. Las tasas de
captura en esos territorios (rango: 42-61 conejos, n=9 territorios) estuvieron dentro del
rango o ligeramente por encima de las tasas de captura encontradas en |0s territorios
con las densidades de conejos més bajas (<0,1conejos/ha; rango: 20-52 conejos, n=4
territorios). Asumiendo que las densidades de conejos en los primeros territorios son
también muy bajas (<0,1conejos/ha), tanto la tasa de captura como la de depredacion
resultante se ajustarian bastante bien a la forma de las respuestas funcionales
mostradas en la Fig. 3. Es poco probable, por tanto, que exista una fase de
densodependencia directa en la respuesta funcional del aguila perdicera al conejo en
nuestro area de estudio, y, de haberla, estaria confinada a densidades extremadamente
bajas de conejo. No obstante, aunque la informacién aportada por el radioseguimiento
en época reproductora no fue concluyente (ver Tabla 2, Fig. 3 y discusion del capitulo
4), no es de descartar que las &guilas, especialmente las que habitan en territorios
pobres en presas, utilicen cazaderos fuera de los territorios circulares tedricos, lo cual
distorsionaria en parte las anteriores conclusiones.

En cuanto a la perdiz, la respuesta provocada en el aguila perdicera (tipo Il) no
coincide con lo esperado (tipo lll), aunque de nuevo ambos modelos mostraron en
general ajustes parecidos. Sin embargo, los datos de los territorios no considerados
(aquellos en los que no se contabilizaron perdices) no permiten adivinar aqui la forma
de la curva a bajas densidades de perdiz, de manera que no se puede descartar la
existencia de una fase inicial de densodependencia directa. Independientemente,
también parece haber en el caso de esta especie presa una estabilizacion de la tasa
depredacion a partir de densidades en torno a las 0,2perdices/ha (Fig. 4), lo que
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equivaldria a un consumo maximo por unidad reproductiva de 74 perdices a lo largo de
todo el periodo reproductor (ver Tabla 2).

Bien si posteriores estudios confirman un tipo de respuesta bien si apoyan el otro,
parece obvio que el aguila perdicera muestra un notable grado de especializacion en la
perdiz. Esta circunstancia podria guardar relacién con la historia evolutiva global del
depredador, cuya distribucién mayoritaria se da en las regiones tropicales vy
subtropicales de Asia (del Hoyo et al., 1994; Ali & Ripley, 2001; Ferguson-Lees &
Christie, 2001). El aguila perdicera se encuadra taxondmicamente en el grupo de las
“aguilas-azor” (del Hoyo et al., 1994), caracterizadas por incluir importantes cantidades
de aves en general y galliformes en particular en su alimentacion (por ej., Brown, 1952;
1955; Smeenk, 1974; Steyn, 1975; Debus, 1984; Nevado et al., 1988; Martinez, 2002).
De hecho, la propia aguila perdicera parece basar su dieta en galliformes y otras aves
de habitos terrestres en aquellos ecosistemas donde no habita el conejo (Ali & Ripley,
2001; Ferguson-Lees & Christie, 2001; lezequiel et al., 2004), lo cual estaria en
consonancia con la morfologia en principio adecuada de las aguilas-azor para la
captura de este tipo de presas (Clouet & Goar, 1984; Parellada et al., 1984). La
coincidencia geografica circunstancial con el conejo —especie probablemente mucho
mas abundante que cualquier otra presa potencial de similares habitos y tamarfio— en el
extremo occidental de la distribucién geogréafica del aguila perdicera, pudo haber
favorecido la especializaciéon local sobre dicha presa y consecuentemente
distorsionado la posible tendencia ornitdfaga de esta rapaz. Este patrén de alteracion
de los hébitos alimenticios “normales” parece haber sido un fenémeno comun en
diversas especies de depredadores ibéricos de mediano-gran tamafo (Fedriani et al.,
1998; Calzada, 2000; Lozano et al., 2006), y es probable que incluso desencadenara la
especiacion del lince ibérico y el aguila imperial ibérica (Ferrer & Negro, 2004). Otra
explicacion plausible, aunque no necesariamente excluyente, serfa que la mayor
vulnerabilidad de los machos de perdiz en periodo reproductor debido a su conspicuo
comportamiento en celo los hiciera especialmente apetecibles a los ojos del aguila
perdicera (ver capitulos 2 y 4). Para discernir entre las dos hipdtesis seria interesante,
por tanto, contar con estudios similares a éste durante la época no reproductora,
aungue la excesiva dificultad para obtener datos de alimentacion de las aguilas en esa
estacion (ver capitulos 2 y 4; obs. pers.) complica esta posibilidad. También resultaria
esclarecedora la realizacion de trabajos exhaustivos de ecologia tréfica en el ambito
asiatico y norteafricano, donde el conejo esté practicamente ausente.

La poca consistencia que mostraron los resultados (tanto para el conejo como
para la perdiz) con las predicciones efectuadas en la introduccion podria revelar la
dificultad de establecer patrones claros de comportamiento en sistemas naturales
como el mediterrdneo, comparativamente méas complejos en especies, interacciones y
condiciones ambientales que los ecosistemas septentrionales donde tradicionalmente
se han desarrollado los principales estudios sobre depredacion.

Una llamativa consideracion es que la respuesta funcional sélo se revel6 o fue méas
consistente al considerar la tasa de depredacién en lugar de la de captura. Trexler et al.
(1988) recomiendan precisamente el uso de la tasa de depredacion, ya que muestra de
forma més inmediata y clara los intervalos de densodependencia positiva y negativa.
Teniendo en cuenta que muchos de los estudios empiricos publicados sobre respuesta
funcional la calculan en base a la tasa de captura o la frecuencia de la presa en la dieta
del depredador (por ej., Redpath, 1991; O Donoghue et al., 1998; Angerbjorn et al.,
1999; Gil-Sanchez et al., 1999a; Redpath & Thirgood, 1999; Palma et al., 2006), es
posible que respuestas mas realistas hayan quedado habitualmente inexploradas. El
notable esfuerzo que requiere realizar una estima fiable de la poblacion presa (requisito

127



INTERACCIONES ECOLOGICAS ENTRE DEPREDADORES Y PRESAS

indispensable para el calculo de la tasa de depredacién) puede haber motivado en
parte la escasez de respuestas funcionales analizadas en funcion de esta variable (tasa
de depredacion).

En consonancia con la existencia de respuesta funcional hacia ambas presas esta
el hecho de que, a nivel territorial, las densidades de conejo y perdiz —tanto por
separado como en conjunto— estuvieron negativamente relacionadas con la diversidad
tréfica del aguila perdicera. La teoria clasica de depredacion predice que la presa
preferida es aquella cuya presencia reduce la diversidad tréfica del depredador
(Schoener, 1971; Pyke et al., 1977; Stephens & Krebs, 1986; Futuyma & Moreno, 1988).
Por tanto, estos resultados sugieren que, al menos a la escala del area estudiada,
conejos y perdices son presas optimas para el aguila perdicera. Los resultados
alcanzados en otros estudios sugieren que esta conclusion puede también ser
extrapolada a otras zonas del oeste de Europa —ya mencionamos anteriormente las
consecuencias negativas de la escasez de conejo en el éxito reproductor en el norte de
Espanfa (Real, 1991; Fernandez et al., 1998) y el sur de Francia (Cheylan, 1981)-.

La relaciéon negativa detectada entre la abundancia de conejos y perdices y la
frecuencia en la dieta del aguila de la mayorfa del resto de grupos presa, en conjuncién
con las respuestas funcionales aqui descritas, sugiere que ninguna de las otras presas
es mas rentable para el aguila perdicera en el area de estudio que el conejo y la perdiz.
Particularmente destacable fue el significativo menor consumo de palomas conforme
aumenté la abundancia de conejos y perdices en los territorios. Esto coincidirfa con la
seleccidon negativa hacia esta presa encontrada anteriormente en Granada (Gil-
Sanchez, 1998) y las ideas expuestas en los capitulos 2 y 3 de la presente tesis, que
apuntaban la posibilidad de que las palomas fueran menos apetecibles para el aguila
perdicera que los conejos y las perdices. La respuesta funcional de tipo |l
recientemente encontrada hacia las palomas por Palma et al. (2006) en el sur de
Portugal —donde también hubo una respuesta, aunque mas fuerte, del mismo tipo hacia
el conejo— responderia, mas que a una preferencia absoluta sobre las palomas, a la
mayor escasez relativa de conejo y, sobre todo, de perdiz.

5.4.9, Respuesfa numérica

La ausencia de respuesta numeérica del aguila perdicera hacia el conejo y la perdiz en el
area de estudio coincide con los resultados de diversos trabajos efectuados
previamente en Granada, en los que se analizd6 —con un menor esfuerzo de censo- la
influencia de la abundancia de estas presas en el éxito reproductor del aguila (Ontiveros
& Pleguezuelos, 2000; Gil-Sanchez et al., 2004). Probablemente, las densidades en
Granada de conejo y perdiz son, aunque bajas en algunos territorios, en general
suficientes —al menos en conjunto— para los requerimientos reproductivos del aguila
perdicera, circunstancia que no ocurriria en otras areas donde la disponibilidad de
estas presas es menor, como el norte de Espana o el sur de Francia (Blanco &
Villafuerte, 1993, Marti & del Moral, 2003; Virgds et al., en prensa), lugares donde si se
ha registrado un efecto negativo de la escasez de conejo en la productividad (Cheylan,
1981; Real, 1991, Fernandez et al., 1998). Por otro lado, la poblacién reproductora del
aguila perdicera en la provincia de Granada parece encontrarse cercana a la
saturacion, de modo que, tras unos afos de ligero incremento, apenas existen en la
actualidad lugares propicios para el establecimiento de nuevos territorios (Gil-Sanchez
et al., 2004; Moledtn & Gil-Sanchez, 2006). Esta circunstancia limitaria ain mas la
escasa capacidad de respuesta numérica de este depredador en el area de estudio.
Ademas, durante el periodo de seguimiento (2002-2005) no se detectd ningun
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reemplazo de individuos territoriales en los 11 territorios examinados, lo cual supone
otro argumento a favor de la estabilidad poblacional del aguila perdicera en la zona. No
obstante, no hay que descartar que la tendencia poblacional positiva anterior estuviera
facilitada en parte por una disponibilidad adecuada de presas (Gil-Sanchez et al.,
2004), lo cual implicaria que la escala temporal empleada en el presente estudio no es
la adecuada para evaluar la respuesta numérica de una especie estratega de la k como
el aguila perdicera.

De acuerdo con esta idea, Gil-Sanchez (2000) sefald una influencia positiva
cercana a la significacion estadistica de la abundancia de perdiz y, sobre todo, de
conejo en el adelanto de la fecha de puesta de esta rapaz en Granada, lo que
significaria que estas presas contribuirian de forma notable a la mejora del estado
fisiologico de las hembras previo a la puesta (Dijkstra et al., 1982; Korpimaki, 1987;
Newton, 1979, 1998). Este fendmeno podria conducir al incremento del éxito
reproductor individual a largo plazo, lo cual podria interpretarse como una forma de
respuesta numeérica.

Es probable también que la escala espacial no sea la méas apropiada para
examinar la respuesta numérica de una especie territorial. Efectivamente, la
heterogeneidad en la densidad y el éxito productor del aguila perdicera parece
acontecer a escalas espaciales mayores (Real et al., 1996; Real & Manosa, 1997);
recientes trabajos sobre diferencias en la reproduccion y la densidad asociadas a
procesos de competencia intra e interespecifica revelaron la existencia de importantes
variaciones en distintas areas geogréficas (provincias; Carrete et al., 2005; Carrete et
al., 2006). De este modo, es posible que a escalas mas amplias a la utilizada por
nosotros pueda encontrarse una relacion entre la abundancia de conejos/perdices y
distintas variables demogréficas del 4guila perdicera.

Finalmente, la importancia de estas dos especies presa no parece circunscribirse a
la porcion reproductora de la poblaciéon de aguilas perdiceras, sino que también se ha
comprobado su influencia, en especial del conejo, en la regulacion de la longitud del
periodo de dependencia juvenil en Andalucia occidental (Minguez et al., 2001) y en la
seleccion de las areas de asentamiento temporal en el noreste (Mafiosa et al., 1998) y
el suroeste de Espana (Balbontin, 2005). Estos dos Ultimos representarian ejemplos de
respuesta numérica de la poblacion flotante de este depredador hacia estas presas.

5.4.3. Sintesis y conclusiones

En el area de estudio el aguila perdicera respondié funcional, aunque no
numéricamente, hacia el conejo y la perdiz. Ademas, estas dos especies presa
parecieron ser las mas importantes a nivel local para este depredador. Aunque estos
resultados fueron obtenidos en un area relativamente reducida, hay pruebas a favor de
que el patrén encontrado se reproduzca en otros lugares de la distribucion europea de
este depredador. Aun asi, es probable que un estudio comparativo de la demografia del
aguila perdicera a gran escala revelara una respuesta numérica, de forma que se podria
predecir una menor distancia entre parejas y una mayor produccion de pollos en
aquellas areas con mayor disponibilidad de conejos y perdices.

Bajo los resultados obtenidos en este capitulo subyacen diversas implicaciones de
cara a la conservacion de esta ave de presa. Por un lado, la escasa rentabilidad de las
palomas respecto al conejo y la perdiz supone una adversidad para las aguilas que
ocupan territorios pobres en estas dos presas, contratiempo que, como ya se ha dicho
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anteriormente, puede desembocar en consecuencias demogréficas negativas (Cheylan,
1981; Real, 1991, Fernandez et al., 1998). Asi, las parejas que basan su alimentacién en
palomas tendrian una dieta subdptima respecto a las que lo hacen en conejos y/o
perdices (ver también capitulo 3), con lo que los esfuerzos de conservacion destinados
a incrementar las densidades de estas especies son deseables en aquellos habitats
donde sean escasas.

Por otro lado, el aguila perdicera parece tener, cuando menos, una baja capacidad
reguladora sobre las poblaciones de estas dos especies presa, a lo que hay que sumar
el moderado potencial como factor limitante (capitulo 4). Por consiguiente, la
percepcion de una parte representativa del colectivo cinegético del sur de Espana de
que la presencia de esta rapaz es incompatible en general con sus intereses
economicos (Gil-Sanchez et al.,, 1999b; obs. pers.) parece carecer de argumentos
solidos. Este escenario es alin mas evidente cuando se considera el consumo maximo
de conejos y perdices calculado a partir del punto de estabilizacién de las respuestas
funcionales (ver més arriba). En el peor de los casos, un coto de caza que incluyera la
totalidad del area de campeo de una pareja de aguilas perdiceras verfa reducida su
bolsa de caza en un maximo de Unicamente 55 conejos y 74 perdices a lo largo de todo
el periodo reproductor (cuando las necesidades alimenticias por territorio son mayores).
Considerando el espaciamiento de los territorios de este depredador en la poblacién
granadina (una de las mas densas de Europa) y el tamafo medio de los cotos en el
area de estudio (850ha), la materializacion de este extremo seria altamente improbable
o, cuando menos, reveladoramente puntual. Aun asf, no puede descartarse que este
impacto en época reproductora repercutiera significativamente, debido a la eliminacion
de individuos reproductores, en la reduccion de la bolsa de caza previa al periodo de
caza. Este supuesto, no obstante, serfa practicamente despreciable en el caso del
conejo, dado su elevado potencial reproductor.

En otras zonas con menores densidades de presas cabe, sin embargo, la
posibilidad de que el bajo potencial de impacto mostrado por el aguila perdicera sea
suficiente por si sélo 0 en conjuncion con otros depredadores para dejar a conejos y
perdices sumidos en el denominado “pozo de la depredacion” (Newton, 1998), sin
capacidad para recuperarse de fuertes declives provocados por otros factores, ya que
una de las propiedades clasicamente atribuidas a los depredadores especialistas es la
de alargar las fases de bajas densidades en aquellas poblaciones presa con dinamicas
ciclicas (Hanski et al., 1991; Turchin & Hanski, 1997). Por otra parte, este escenario
insintia la particular mayor dificultad de aislar el efecto de un depredador sobre sus
presas en medios como el mediterraneo, donde existe una amplia gama de
depredadores que pueden actuar sinérgicamente. Esto significaria un argumento
adicional a la necesidad de implementar estudios sobre depredaciéon en ecosistemas
complejos. En relacion a estos posibles futuros estudios, serfa especialmente valioso
tener en cuenta la tasa de depredacion en lugar de otros parametros (tasa de captura,
frecuencia de la presa en dieta, etc.) a la hora de investigar las respuestas funcionales.

Finalmente, el declive de las poblaciones europeas de conejo causado por la
mixomatosis y la neumonia hemorragica virica (NHV; Fa et al., 1999; Fenner & Fantini,
1999; Calvete, 2006; Virgds et al. en prensa) supondria un motivo de preocupacion
anadido, dado que los depredadores especialistas —tal y como ha resultado ser el
aguila perdicera con el conejo— son mas vulnerables ante la escasez de su presa
preferida que los generalistas por tener mas dificultades para aprovechar otros recursos
(Turchin, 2003; Ferrer & Negro, 2004). Afortunadamente para el aguila perdicera,
también responde de manera aparente hacia la perdiz, con lo que esta presa podria
amortiguar en parte el efecto de la caida del conejo. Aunque en el area estudiada el
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consumo de una presa no fue sustituido por el de la otra (r: 0,170; n: 18; p>0,05), esto
pudo estar motivado por la asociacion mostrada a nivel local entre ambas presas (ver
Resultados), lo cual, a su vez, pudo estar relacionado con una similar selecciéon del
habitat por parte de las dos especies. Sin embargo, en zonas hipotéticas donde la
disminucién del conejo fuese méas patente y no estuviera acompafiada de una baja
densidad de perdiz, esta Ultima especie serfa potencialmente susceptible de sufrir un
fendmeno de hiperdepredacion (Courchamp et al., 2000) por parte del aguila que
podria inducir consecuencias negativas en sus poblaciones.
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Figura 2.

Series temporales de los registros de caza (loge transformados y corregidos por el esfuerzo de caza) para el
conegjo y la perdiz roja en Espana continental. La linea vertical en la figura de la izquierda indica el momento
de la irrupcion epidémica de la NHV. La figura pequena en el interior de cada diagrama muestra los cambios
en la intensidad de depredacion provocados por la NHV, definidos como el porcentaje de cambio en la
frecuencia relativa de cada especie en la dieta de los tres principales depredadores compartidos. *: p<0,005;
n.s.: no significativo; AC: aguila real; HF: aguila perdicera; AG1: azor comun en areas escasamente forestadas;
AG2: azor comun en areas abundantemente forestadas.

Figure 2.

Time series of the logetrarnsformed hunting bag records for the European kabbit and Red-legged Fartricge in
contnental Spain, corrected for hunting effort. The vertical ine in the figure denotes the temporal location of
the RHD outbreak. Within each graph, the small figure shows the change in predation after the RHD
outbreak, defined as the percentage shift in the relative abundarnce of each species in the diet of three major
shared predators. * P < 0.05 n. s. = non-significant. AC represents the golden eagle: HF, Bonelli's eagle: AG/,
northern goshawk in scarcely forested areas; AG2, northern goshawk in heavily forested areas.
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R@S!AVV\GV\

La hiperdepredacion es un mecanismo escasamente documentado por el cual la
introduccion de una presa foranea puede causar sobreexplotacion de las presas nativas
mediante la accion de depredadores compartidos. En este capitulo se expone un nuevo
tipo de interaccion ecoldgica multiespecie derivado del anterior proceso que enlaza la
hiperdepredacion con las enfermedades infecciosas emergentes (EIE) y desencadena
dindmicas sincronizadas a gran escala entre especies cruzadas. Se muestra como el colapso
en la poblacion de una especie presa hospedadora infectada -el conejo- induce
intensidades de depredacion mayores de lo normal sobre una presa secundaria —la perdiz—
por medio de los depredadores compartidos —entre otros, el aguila perdicera-. Como
resultado, la EIE influye tanto en la dinamica poblacional de la presa primaria hospedadora,
a traves de la mortalidad directa por la enfermedad, como en la presa secundaria, por
medio de la hiperdepredacion. Este nuevo mecanismo conformaria lo que hemos dado en
llamar ‘hipotesis de la hiperdepredacion mediada por EIE

Abstract

Large scale hiperpredation on partridge mediated by a rabbit’ EJE.
Hyperpreaation is a scarcely docurnented mecharism by wihich the introauction of a feral
prey can cause overexploitation of natve prey. We report on a novel mecharnistic link
between hyperpredation and emergent infectious diseases (EIDs) causing Synchronic cross-
species aynarmics at the large scale. We show how the population collaose of an infected
host prey —the rabbit— induced higher-tharn-nornmal preaation intensity on a second prey —
the red-egged partridge- from shared predators —the Bonelll's eagle and others—. As a
result, the EID left a population dynarmic fingerprint both in the primary host prey, through
direct mortality from the disease, and in the secondary prey, through hyperpredation, in a
proccess we have called ElD-mediated hypéerpredation .
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6.1. Introducciéon general

Los patégenos pueden ejercer una gran influencia en las interacciones ecolégicas,
desde aquellas que actian a escala de individuo hasta las que afectan a nivel
ecosistémico (Hatcher et al., 2006). En particular, las enfermedades infecciosas
emergentes (EIEs) estan consideradas como una de las mayores amenazas para la
vida silvestre en la actualidad, simbolizando un inquietante paradigma de la interaccion
entre humanos y biodiversidad (Daszak et al., 2000). Aunque el conjunto de
interacciones que son susceptibles de ser perturbadas por los patbgenos es realmente
diverso (Hatcher et al., 2006), no hemos hecho mas que empezar a entender el papel
de las EIEs en la dindmica poblacional de los organismos a escalas espaciotemporales
amplias (LaDeau et al., 2007).

En 1988 un potente brote epidémico de neumonia hemorragica virica del conejo
(NHV o RHD) se propagd rapidamente a lo largo de la Peninsula Ibérica (Calvete et al.,
2002), en un proceso facilitado por los humanos via translocacion de los hospedadores
(Villafuerte et al., 1995). Esto condujo al declive e incluso a la completa extincién de
numerosas poblaciones de conejo, lo que derivd en substanciales consecuencias
econdmicas y ecologicas (por ej., Calvete et al., 2002).

Este capitulo final explora, mediante el examen de las tendencias poblacionales del
conejo y la perdiz roja y la alimentacion de sus depredadores en la Espafia continental,
las consecuencias de la accién facilitada por los humanos de un patdégeno sobre las
interacciones ecoldgicas entre depredadores y presas.

Conejos y perdices son las especies cinegéticas de caza menor mas apreciadas
en Espana y, al mismo tiempo, son importantes presas para una diversa comunidad de
depredadores, incluyendo al aguila perdicera (ver capitulos 1-5) y algunas especies
criticamente amenazadas (Calderdn, 1977; Delibes & Hiraldo, 1981; Moledn, 2007).
Debido a su semejanza en tamafo, preferencias de hdabitat y comportamiento
fundamentalmente terrestre (ver capitulo i), la perdiz es potencialmente una presa
alternativa para los depredadores compartidos (aquellos que consumen ambas
especies) cuando los conejos se vuelven escasos (Angelstam et al., 1985). Aqui se
muestra como la irrupcion de la NHV tuvo consecuencias a gran escala
espaciotemporal no sélo en las poblaciones de conejo a través de la mortalidad directa
provocada por la enfermedad, sino también en las poblaciones de perdiz a través de la
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hiperdepredacion (Courchamp et al., 2000) resultante del incremento en la presion
ejercida por parte de los depredadores compartidos.

6.2. Historia natural del sistema y origen de
la informaciér\

La neumonia hemorragica virica del conejo (NHV) es una enfermedad infecciosa
causada por un virus y fue detectada por primera vez en Espana en 1988 (Villafuerte et
al., 1995). La NHV es altamente virulenta y afecta tanto a ejemplares adultos como a
jévenes, principalmente durante el periodo reproductor (Calvete et al., 2002). La tasa de
diseminaciéon espacial de la enfermedad fue espectacularmente elevada después de
haberse producido el primer brote, por lo que es muy probable que la intervencion
humana favoreciera el proceso mediante la accidental translocaciéon con propositos
cinegéticos de individuos infectados (Villafuerte et al., 1995). Como resultado, en un
corto periodo de tiempo la epidemia causd en gran parte de la Peninsula Ibérica
numerosas extinciones locales y fragmentaciones en poblaciones de conejo
originalmente nutridas y continuas (Villafuerte et al., 1995; Calvete et al., 2002; Virgds et
al., en prensa). Debido a este rapido aumento en la prevalencia y la distribucion
geografica de la enfermedad, la NHV puede englobarse dentro del grupo de las
enfermedades infecciosas emergentes (EIEs; Morse, 1995).

El conejo y la perdiz roja son las dos especies de caza menor mas importantes en
Espana (ver capitulo 4). Al mismo tiempo, es bien sabido que un gran numero de
depredadores ibéricos se alimentan simultaneamente de ambas especies (ver capitulos
1-5; Calderdn, 1977; Delibes & Hiraldo, 1981; Moledn, 2007).

Con el fin de modelar las dindmicas de las poblaciones de estas dos especies
presa, Uutilizamos las estadisticas de caza proporcionadas por el Ministerio de
Agricultura, Pesca y Alimentacién de Espafa. Los datos estan disponibles libremente
para las 50 provincias espanolas y para el periodo comprendido entre 1986 y 2003. No
obstante, el conejo es autdctono Unicamente en las 45 provincias continentales, por lo
que solo se utilizd la informacién correspondiente a dichas areas. Debido a que la
intensidad de la caza puede afectar al nimero de conejos y perdices finalmente
cazados (Bostford et al., 1983; Cattadori et al., 2003), los registros de piezas cobradas
fueron divididos por el nimero de licencias de caza en cada afo. Los datos asi
transformados ofrecen estimas fiables del tamafio poblacional relativo, especialmente
adecuadas cuando se pretende establecer comparaciones interanuales (Cattadori et
al., 2003; Virgos et al., en prensa). Una discusién mas detallada sobre la adecuacion del
método puede consultarse en Virgds et al. (en prensa).

Para explorar el papel cuantitativo del conejo y la perdiz como presas de los
depredadores ibéricos (aves rapaces y mamiferos carnivoros), se realizd una revision
bibliografica de los trabajos publicados sobre la ecologia tréfica de sus potenciales
depredadores (Anexos 1y 2). En el caso del aguila perdicera, se utilizd informacion
propia inédita (ver capitulo 1). La depredacién de huevos no fue considerada en esta
revision. Todos los depredadores que incluyeron >5% (frecuencia relativa) de
conejo/perdiz en su dieta fueron definidos como consumidores de conejo/perdiz.
Posteriormente se examind cuales de estos depredadores eran al mismo tiempo
consumidores de conejo y consumidores de perdiz (depredadores compartidos).
Finalmente, se recopilé la informacién disponible sobre la dieta de los tres principales
depredadores compartidos (Anexo 1), comparando las cifras registradas antes
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(considerando un periodo de tres afos inmediatamente antes de la NHV, en la fase de
alta densidad de presas) y después (considerando un periodo de seis afios
inmediatamente después de la NHV, en la fase de baja densidad de presas) de la
irrupcion de la NHV (Fig. 1). Sélo se utilizaron aquellos trabajos que efectuaron las
comparaciones en el mismo ambito geografico. La fecha concreta de la irrupcion de la
NHV en cada localidad fue obtenida a partir de la literatura cientifica (ver capitulo 1).
Este procedimiento permiti® determinar el impacto de la NHV en la composicién

HIPERDEPREDACION MEDIADA POR EIE

alimenticia de los principales depredadores compartidos (Fig. 1).
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Figura 1. Comparacion de la contribucion del conejo y la perdiz en la dieta de los tres
principales depredadores ibéricos compartidos entre antes (B y después (A) de la
irrupcion de la NHV. La dieta del azor se ofrece separadamente para medios
escasamente forestados (1) y fuertemente forestados (2).

La Fig. 2 muestra la evolucion de la poblacion relativa de conejos y perdices en el
periodo de estudio (1986-2003) y sintetiza el porcentaje de cambio en la frecuencia de
ambas presas en la dieta de cada uno de los tres principales depredadores

compartidos.
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Figura 2. Series temporales de los registros de caza (loge transformados y corregidos por el esfuerzo de
caza) para el conejo y la perdiz roja en Espana continental. La linea vertical en la figura de la izquierda
indica el momento de la irrupcion epidémica de la NHV. La figura pequena en el interior de cada
diagrama muestra los cambios en la intensidad de depredacion provocados por la NHV, definidos
como el porcentaje de cambio en la frecuencia relativa de cada especie en la dieta de los tres
principales depredadores compartidos. *: p<0,005; n.s.. no significativo; AC: aguila real; HF: aguila
perdicera; AG1: azor comun en areas escasamente forestadas; AG2: azor comin en areas
abundantemente forestadas.

6.3. La 'l'\ipé’resis de la I/\iperclepredacién
mediada povr EcIE’

En base a la teoria de dinamica poblacional de enfermedades infecciosas y de los
efectos modelados de la NHV sobre la demografia del conejo (Calvete, 2006), es
posible predecir tres fases dindmicas en la interaccién existente entre la NHV y el
conejo: 1) una ’fase pre-epidémica’, con una elevada densidad poblacional en
promedio; 2) una 'fase post-epidémica’, durante la cual una gran proporcién de
individuos son infectados y mueren, causando asi un derrumbamiento poblacional que
conduce a un periodo de baja densidad. La intensidad y duracién de esta fase
dependen, entre otras cosas, de la tasa de propagacion espacial de la enfermedad; 3)
una 'fase post-inmunizacion’, en la cual la tasa de mortalidad global decrece debido al
proceso de inmunizacién a gran escala de los conejos, lo que provoca un retorno a
niveles de densidad poblacional medios-altos. El considerable numero de
depredadores compartidos que soportan el conejo y la perdiz en Espana (Anexo 1)
permite hipotetizar que la NHV podria potencialmente impactar de manera indirecta
sobre la dinamica de la segunda especie a través del proceso de la hiperdepredacion
(por ej.,, Courchamp et al.; 2000; Roemer et al., 2001). En sentido amplio, la
hiperdepredacion puede ser definida como el incremento en la tasa de depredacion
sobre una presa secundaria debido (a) a un aumento en la poblacién del depredador
causada por un aumento previo en la poblacién de su principal presa o (b) a un abrupto
descenso en la poblacion de la presa principal (por ej., Courchamp et al.; 2000; Roemer
et al., 2001; Kristan & Boarman, 2003; Whelan et al., 2003). Evidencias tedricas han
puesto de manifiesto que este aumento en la presion de depredacion —que no implica
necesariamente muy altos, sino mas bien ‘mayores de lo normal’ niveles de consumo-
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podria ser suficiente para resultar en efectos demograficos en las poblaciones de las
presas hiperdepredadas (Courchamp et al., 2000), con la Unica condicién de que el
incremento en la tasa de mortalidad provocada por los nuevos niveles de depredacion
fuese aditivo a otras causas de mortalidad.

Esta hipotesis, que hemos denominado 'hiperdepredacion mediada por EIE’ ('EID-
mediated hyperpredation hypothesis’) es esquematizada en el Anexo 3. En resumen,
después de la irrupcion de la NHV, la menor disponibilidad de conejos forzé a los
depredadores a dedicar una mayor atencion a la perdiz, causando también asi una
reduccién numérica en la poblacion de esta Ultima especie. No obstante, después de
los primeros afos de infeccion los conejos fueron probablemente adquiriendo una
progresiva inmunizacion con anticuerpos de la NHV (Calvete et al., 2002), lo que vino
acompanado subsecuentemente de una cierta recuperacion en sus poblaciones. Esto
podria haber liberado a la perdiz de la incrementada presién de los depredadores y
provocar la paralela recuperacion de las poblaciones naturales de esta especie. Por
tanto, una prediccion evidente de la hipdtesis de la hiperdepredacién mediada por EIE
serfa una correlacion cruzada significativa entre las dinamicas poblacionales de ambas
especies.

6.4. Modelado de las dindmicas poblacio-
nales y correlacion cruzada entre especies

Con objeto de examinar la correlacion cruzada en la dinamica poblacional de ambas
especies presa, se empled un modelo log-lineal (modelo de Gompertz) que analizo la
evolucién temporal de la abundancia de cada especie (Dennis et al., 2006). El efecto
del error muestral durante la estimacién de parametros fue controlado mediante el uso
de una aproximacion en espacio de estados (Dennis et al., 2006; Durbin & Koopman,
2001). En ésta aproximacién, el proceso ecolégico estudiado —la dindmica poblacional
en el tiempo— se analiza mediante un modelo para estados latentes (parcialmente
observados) indirectamente vinculado a los datos mediante un segundo modelo de
observacion (ver Durbin & Koopman, 2001). Sea X' = [X;, X,, ... , X{] el vector que
representa la serie temporal de las abundancias poblacionales X; transformadas
logaritmicamente, dicho vector contiene ademas la serie de abundancias ocultas o
latentes, que representan los estados del sistema. La ecuacion de estados que
describe la evolucion temporal de ésta secuencia puede ser escrita como

A

X, =X, +ta+bX,,

Xt~W(Xt’02) (1)

donde Xt es la abundancia poblacional predicha con un paso temporal (1 afo en este

caso). La prediccién se obtiene de una distribucién normal con la abundancia oculta en
el tiempo t, X, como la media y ¢ como la varianza del proceso de estados de dicha
distribucion. Mediante una factorizacion del término X,,, la ecuacion (1) se puede
simplificar como
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A

X, =a+pX,

S 2 (2)

X, ~N(X, o)
donde B=(1+b) es el coeficiente para la densodependencia de primer orden, o
densodependencia directa (Turchin, 2003; Dennis et al., 2006). La ecuacion (2) se
denomina modelo auto-regresivo de primer orden (AR1). Dado que las abundancias
ocultas, por definicidon, no han sido observadas, han de ser estimadas indirectamente.
Para ello se vinculan a las observaciones (los datos) mediante un modelo de
observacion:

Y, ~ V(X 7") (3)

donde Y, representa el nimero de individuos cazado en el tiempo t y 7 se refiere a la
varianza muestral, o error de observacion. Las ecuaciones (2) y (3) representan el
modelo de abundancia de Gompertz en espacio de estados (Dennis et al., 2006).

Para comprobar la existencia de densodependencia retardada (Turchin, 2003),
se extendié el modelo de Gompertz en espacio de estados afnadiendo un retardo
temporal:

A

X, =a+pX, +rX,

Xz - W(Xr: 0-2) (4)

\{vt = W(Xt’ 2-2)

donde y es el coeficiente para la densodependencia de segundo orden. La ecuacion (4)
es, por lo tanto, un modelo auto-regresivo de segundo orden (AR2).

En cada una de las dos especies presa, se usaron técnicas de Maxima
Verosimilitud (ML; Dennis et al., 2006) para obtener estimas de los parametros a, 8, y y
los estados ocultos en X', asi como de las varianzas de proceso () y observacion (7).
Se us0 el Criterio de Informacion de Akaike (AIC; Burnham & Anderson, 1998) para
comparar la bondad de ajuste del modelo de Gompertz con y sin el retardo temporal.
Detalles adicionales sobre el modelado en espacio de estados pueden consultarse en
Durbin & Koopman (2001) y Dennis et al. (2006).

Se estimd la correlacion cruzada en las abundancias poblacionales de ambas
especies de presa usando las estimas de Maxima Verosimilitud para los estados
ocultos en X'. Dado que la interaccién numérica entre las poblaciones de depredadores
y presas puede dar lugar a retardos temporales en las dindmicas (ver una revision en
Turchin, 2003), los siguientes procedimientos se realizaron con las abundancias
poblacionales de las presas retardadas entre sf hasta en tres afos. Se realizaron dos
tipos de analisis. En primer lugar, se correlacionaron directamente las estimas en X' de
ambas especies. Esto proporciona estimas de correlacién cruzada controlando tanto el
error de proceso como el de observacion, pero no el efecto de la densodependencia.
En segundo lugar, se usaron los residuos de la ecuacion de estado, calculados
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como Xt_Xt' Esto proporciona estimas de correlaciéon cruzada controlando tanto el

error de proceso como el de observacion, ademés del efecto inducido por la
densodependencia. En ambos casos, una correlacion cruzada positiva es indicadora
de una fluctuacion sincrénica en el tiempo entre las abundancias poblacionales de
ambas especies presa.

La Tablal muestra las estimas de Maxima Verosimilitud para los parametros del
modelo de Gompertz en espacio de estados en el caso del conejo y la perdiz. Se
muestran los valores para el modelo con vy sin retardos. De acuerdo con el AIC, el
modelo que incluye densodependencia retardada (representado por la ecuacion 4)
describe la dinamica poblacional de ambas presas algo mejor. El diagrama de Royama
(Royama, 1992) sugiere, de hecho, que la dinamica asintética de cada serie es
consistente con la estabilidad atenuada (Fig. 3).

Tabla 1. Estimas de Maxima Verosimilitud (+1 de error estandar) para los parametros del modelo de Gompertz en
espacio de estados simple [ART) y con [ retardo temporal (ARZ). a: interseccion del modelo; B: densodependencia
de primer orden; y: densodependencia de segundo orden; o’ varianza de proceso; t°: varianza muestral. El

modelo que minimiza el Criterio de Informacion de Akaike (AIC) se selecciond como el modelo final. Los
parametros gy y en negrita indican significacion estadistica al nivel del 5%.

Espec
model

ig'y a(+ SE) B (+ SE) y (= SE) o (+ SE) 7 (+ SE)

AIC

Conejo

AR1
AR2

Perdiz
AR1
AR2

-0.121 (0.108)  -0.242 (0.108) — 0.187 (0.084)  0.019 (0.036)
-0.099 (0.094)  0.208 (0.291)  -0.466 (0.243)  0.104 (0.077)  0.033 (0.040)

-0.019 (0.126)  -0.139 (0.131) — 0.261(0.123)  0.013 (0.023)

1.595
1.533

1.564

-0.020 (0.083)  0.566 (0.274)  -0.738 (0.260)  0.103 (0.102)  0.041 (0.040)  1.374

Diagram
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Aunqgue la denso-dependencia de primer orden es estadisticamente significativa
so6lo en el caso del Conejo Europeo, al denso-dependencia retardada es significativa
en la Perdiz Roja pero no en el Conejo. Por lo tanto, se usaron las estimas de estados y
los residuos del modelo con retardos para modelar la correlacién cruzada (Fig. 4).
Como se ve en dicha figura, incluso después de controlar el efecto del error muestral, la
varianza de proceso y la denso-dependencia, parecen existir fluctuaciones sincréonicas
en las abundancias de ambas poblaciones de presas hasta con 1 ano de retardo. No
obstante, el maximo valor de correlacion cruzada se encuentra en un modelo sin
retardos.

1.0
- —- Residuals
S 08 - —{1- States
=
©
@ 0.6 i
Eoey [T~ T
(&)

|

D 041 ‘ \*\ +

(&) 1

(O]

= T3

(2]

[72]

° oo

O T
0.2 . . :

0 1 2
Time lag

Figura 4. Coeficientes de correlacion cruzada entre las series de estados ocultos (cuadrados
abiertos) y las series de residuos (cuadrados solidos) con 0, 1y 2 retardos temporales. Se utilizaron
los resultados para un modelo de Gompertz en espacio de estados con un retardo temporal. Las

lineas verticales indican el intervalo de confianza del 95% para cada coeficiente.

6.5. Sintesis de resultados

El método empleado para testar, de acuerdo a diferentes retardos temporales, la
sincronia de las fluctuaciones en las dinamicas poblacionales de conejos y perdices
permiti® controlar las tres principales fuentes de sesgo caracteristicas de los
procedimientos de este tipo: el error de muestreo, la variabilidad del proceso y el efecto
de la densodependencia. Incluso después de tener en cuenta estas fuentes de
variabilidad, los resultados apoyaron de forma robusta la correlacién cruzada entre
ambas especies. Aunque la prueba efectuada con un retardo de un afno de la dinamica
de la perdiz con respecto a la del conejo resulté significativa, el modelo de mejor ajuste
fue el que no considerd retardo temporal alguno. Esto sugiere que las dinamicas de los
conejos y las perdices estuvieron fuertemente interconectadas a una escala
espaciotemporal grande (Espafa continental). Evidencias empiricas sugieren que la
prevalencia de la inmunidad adquirida a través de anticuerpos de la NHV incrementé a
mediados de la década de 1990, al menos en algunas poblaciones locales de conejo
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(Calvete et al., 2002). En la representacion de la serie temporal estudiada (Fig. 2) se
observa un patrén de cambio muy patente después de este periodo en las dindmicas
de ambas especies, lo que sugiere una intervencién generalizada a gran escala del
proceso de inmunizacién del hospedador.

Finalmente, comparamos la contribucion relativa del conejo y la perdiz en la dieta
de sus tres principales depredadores compartidos en diferentes puntos de Espana
peninsular (Fig. 1; Anexo 1) entre antes y después de la irrupcion de la NHV. El conejo
fue la principal presa en la mayoria de los casos, pero se encontraron descensos
significativos en la frecuencia relativa de esta presa en la dieta posterior a la NHV
respecto a la precedente en todos los casos analizados (Fig. 2). En contraste, la
contribucion relativa de la perdiz en la dieta fue en general mayor después de la
irrupcion de la epidemia; en los casos en que el aumento no fue significativo, es
necesario tener en cuenta que la disponibilidad de perdiz después de la NHV fue
considerablemente més baja. Esto supondria una evidencia a favor de la hipdtesis del
incremento de la presion de los depredadores sobre esta especie a partir de la
irrupcién de la NHV del conejo (Figs. 1y 2), delatando, ademas, una plausible fuerza
conductora de la dindmica poblacional de la perdiz.

6.6. Discusién sintética

Utilizando datos de dos importantes especies cinegéticas, el presente estudio
proporciona pruebas a favor de un mecanismo no descrito hasta el momento por el que
las EIEs son capaces de alterar las interacciones depredador-presa, estableciendo una
conexion entre el comportamiento individual y la dinamica global de las poblaciones.
Los escasos ejemplos de hiperdepredacién documentados hasta el momento sefalan
a la introducciéon de una presa foranea como el principal factor desencadenante de la
sobreexplotacion de una presa nativa (por ej., Courchamp et al., 2000; Roemer et al.,
2001). Agui proponemos un nuevo mecanismo de hiperdepredaciéon para explicar la
sincronia dindmica encontrada entre dos especies presa a escalas espaciotemporal-
mente amplias, caracterizado por una intensidad ‘mayor de lo normal’ (Courchamp et
al., 2000) en los niveles de depredacion sobre una presa secundaria inducida por el
colapso poblacional de la presa principal, colapso causado por una EIE de la que esta
Ultima especie es hospedadora (Anexo 3).

Debido a las multiples introducciones y/o translocaciones de patégenos por parte
de los humanos, una de las mayores amenazas que actualmente representan las ElIEs
es la extremadamente rapida e impredecible tasa de diseminacion espacial de la
enfermedad (Daszak et al., 2000). Los resultados obtenidos en este capitulo sugieren
que la ‘hiperdepredacion mediada por EIE’, a través de la perturbacion de interacciones
ecoldgicas multiespecie, puede suponer un adicional motivo de preocupacion para la
conservacion de la biodiversidad, en un proceso que ademas tiene el potencial de
actuar a grandes escalas tanto espaciales como temporales y que puede ser
favorecido por los humanos.
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Anexo 1. Depredadores ibericos que incluyen >5% de conejo (“consumidores de conejo”) y perdiz
(“consumidores de perdiz’) en su dieta en al menos una localidad o época. Los depredadores
compartidos aparecen en negrita. Los asteriscos indican los depredadores que consumen >20% de
conejo o perdiz [(Anexo 2; datos propios). Los depredadores cuya dieta fue registrada antes y despues
de la epidemia de NHV para una misma zona de estudio se muestran en rojo.

Consumidores de conejo Consumidores de perdiz
(47.9% de los depredadores ibéricos) (18.8% de los depredadores ibéricos)
Aquila chrysaetos * Aquila chrysaetos *
Hieraaetus fasciatus * Hieraaetus fasciatus *
Accipiter gentilis * Accipiter gentilis *
Circus aeruginosus Circus aeruginosus
Hieraaetus pennatus * Hieraaetus pennatus
Buteo buteo * Buteo buteo
Mustela nivalis Mustela nivalis
Mustela putorius * Mustela putorius
Lynx pardinus * Lynx pardinus

Milvus milvus *
Milvus migrans *
Aegypius monachus *
Neophron percnopterus *
Aquila adalberti *
Bubo bubo *

Strix aluco *
Canis lupus *
Vulpes vulpes *
Martes foina
Herpestes ichneumon *
Meles meles *
Genetta genetta
Felis silvestris *
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Los patrones espaciales en la dieta del aguila perdicera en la mitad oeste de
Europa parecen estar principalmente supeditados al patron de distribucion
espaciotemporal del congjo y, en menor medida, a las caracteristicas
ambientales locales (territoriales) condicionantes de la presencia y abundancia
de especies presa alternativas.

El aguila perdicera en Europa occidental parece comportarse como un
especialista facultativo sobre el conejo, de manera que prefiere esta presa
cuando es relativamente abundante pero desvia su atencion hacia presas
alternativas cuando el conejo es demasiado escaso.

Las dietas basadas en conejo y/o perdiz parecen ser mas rentables para el
aquila perdicera gue las fundamentadas en palomas u otras especies presa
propias del oeste europeo, circunstancia que podria derivar en consecuencias
demograficas.

La busqueda de parches ricos en perdices y, especialmente, conejos puede
conducir a un incremento de la vulnerabilidad del aguila perdicera ante
amenazas de origen antropico, particularmente en periodo no reproductor (en
el caso de aguilas territoriales) y en las areas de dispersion juvenil (en el caso de
aquilas dispersantes).

El potencial del aguila perdicera como factor limitante de conejos y perdices en
la provincia de Granada (sur de Espana) es aparentemente muy pobre a escala
poblacional, y sélo ocasionalmente podria ser relevante a nivel territorial.

El aguila perdicera respondio funcionalmente (respuesta funcional de tipo I,
tipica de especialistas), aunque no numericamente, hacia el conejo y la perdiz
en la provincia de Granada, lo que confiere a este depredador una escasa
capacidad reguladora sobre ambas especies.

La deébil capacidad limitante y reguladora del aguila perdicera sobre el conejo y
la perdiz sugiere que el conflicto de este depredador con los intereses
cinegeticos en el area de estudio es solo relevante de modo puntual. No
obstante, es deseable un mayor numero de estudios que determinen, entre
otras cosas, en que medida es esta depredacion aditiva o compensatoria a otras
causas de mortalidad.
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En esta tesis se describe un nuevo tipo de interaccion ecoldgica multiespecie,
denominado  “hiperdepredacion mediada por enfermedad infecciosa
emergente (EIE), que explica la sincronia dinamica a gran escala
espaciotemporal entre dos especies presa diferentes. El mecanismo  se
fundamenta en una intensidad ‘mayor de o normal” en los niveles de
depredacion sobre una presa secundaria, inducida por el colapso poblacional
de la presa principal —la especie hospedadora de la EIE- y ejecutada por los
depredadores compartidos.

Las ElEs suponen una amenaza para la conservacion de la biodiversidad a
través de la perturbacion de interacciones ecoldgicas entre depredadores y
presas. En particular, pueden causar importantes declives en la poblacion de la
especie hospedadora vy, de forma indirecta, afectar a la ecologia trofica de los
depredadores y a la dinamica poblacional de especies presa diferentes. Estos
procesos tienen ademas el potencial de actuar a grandes escalas espaciales y
temporales y de ser favorecidos por actividades de origen humano.

Los resultados de esta tesis confirman la utilidad, tanto en el ambito ecologico
como en el conservacionista, de desarrollar estudios sobre interacciones entre
depredadores y presas en sistemas ecologicamente complejos, donde [0S
multiples depredadores y presas, asi como la intervencion de otros agentes
como los patégenos, complican particularmente el resultado final de las
interacciones ecoldgicas y favorecen la aparicion de nuevas formas de
interrelacion entre especies.
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Conclusions

The geographic patterns of Bonelli's eagle diet in W Europe seem to be mainly
aniven by the spatio-termporal distribution pattern of rabbits and, (o a lesser
extent by the local (territonial) environmenial features conditioning the
presence and density of allernative prey Species.

The Bonelll's eagle in W Europe can be considered as a faculianve specialst
Preferring the rabbit when it is relatively abundant but shifting (o other prey
when the rabbit is too scarce.

Drets dominated by either rabbit or red-legged partridge are probably superior
(o those featuring a high proportion of pigeons and other prey species of W
Europe. This circumstance may led (o demographic consequences in the
Bonelli'’s eagle popuiatiors.

The search by eagles for partridge and, paricularly, rabbit-rich patches can lead
(o an increase in the vuinerability of Boneli's eagles to humarn-nduced risks,
particuiarly in the non-breeding season [(in the case of territorial eagles) and in
the juvenile dispersal areas (in the case of young birds).

The role of Bonellis eagles as a lmiting actor of rabbit and partridge
popuiations in the province of Granada (southern Spain) appeared to be very
low at the population level, and only occasionally refevant at the territorial scale.

The Bonelli's eagle showed a functional type Il response (lypical of specialist
predators) to either the rabbil or the partriage in Granada, but did not show
any numerical response. Thus, the Bonelli's eagle seemed to be barely capable
of reguiating the popuiations of both prey species, at least in the study area.

The potential of the Bonelli's eagle to boith limit and reguiate rabbit and
Lartridge popuUIations suggests an Isolated relevance for the game-conservation
confiict in the study area. However, further research is needed (o asceriain,
among other things, how addiiive or Compensalory s predation pressure s
compared to other mortaiity causes.

n this FhD thesis we describe a novel mecharnistic ink between hyoerpredation
and emergent infectious diseases [EIDS), causing Synchronous cross-Species
aynamics ar the large spatiotemporal scale. The mechanism of the so called
ElD-meaiated hyperpredation’ is based orn a higher-than-nornmal” predation
inensity by shared predators on the secondary prey, inauced by the population
collapse of the infected prirmary prey populalion.

Q N QAL & Wk «
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of ecological interactions between predalors and their prey at large spaial and
termporal scales. In particuiar, EIDS can led to population crashes in the primary
host prey and, indirectly, (o disturb the predalors trophic ecology and the
aynarmics of diferent prey Species.

The results obtained in the present thesis support the usetuiness, either for
ecologists  or conservationists,  of  developing  studies  on - predator-prey

interactions in ecologically cormplex natural systems, where the high number of
predators and prey species, and the intervention of other factors such as
pathogens, make It difficult to predict the final result of ecological interactions
and ravour the emergence of new relationships among SPecies.

Q EIDs can pose a further threat to wildiife through the hurmarn-aided disruption
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