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INTRODUCCION

La cuenca del Mar Mediterraneo es la zona principal de invernada de muchas
especies de pajaros que tienen su origen en Europa central y septentrional
(Bernis 1962, Moreau 1972). En los habitats forestales y de matorral mediterraneo
del sur de la Peninsula Ibérica son representantes caracteristicos de este grupo
diversas especies de Turdus y Sturnus, junto a Sylvia atricapilla, Erithacus
rubecula, Prunella modularis y Phylloscopus collybita. Estas especies alcanzan
importantes densidades de poblacién de Noviembre a Marzo en la mayoria de los
habitats ibéricos meridionales, llegando a menudo a superar en abundancia a la
avifauna residente (Herrera 1978a, 1978b, Herrera & Soriguer 1977, Finlayson
1981).Entre este grupo de invernantes, que podriamos denominar ‘‘circum-medi-
terraneos’ en contraposicion a los transaharianos (Bernis 1962, Moreau 1972),
predominan especies que muestran una dieta acentuadamente frugivora durante
su estancia invernal en el sur de la Peninsula.

Un marcado frugivorismo invernal ha sido documentado para numerosas
especies de pajaros en otras regiones europeas mas septentrionales, pero en
aquellas latitudes el fenomeno afecta principalmente a especies de tamano
mediano o grande (p. ej. Turdus, Bombycilla, Hartley 1954, Berthold 1975,
Sorensen 1981). La peculiaridad del frugivorismo de los invernantes mediterra-
neos estriba en el hecho de que los frugivoros mas significativos son pequenos
pajaros de 12-18 gr. de peso corporal. Estas especies son capaces de sobrevivir
todo el invierno a base de una dieta predominantemente frugivora. Teniendo en
cuenta que los requerimientos energéticos de las especies de menor tamano
son proporcionalmente mas elevados (Calder 1974) y que este efecto se acentua
en invierno, cuando los costes de termoregulacion son mayores y el periodo
disponible para obtener alimento es mas corto, es interesante pués analizar las
circunstancias que permiten la supervivencia invernal de 10s pequefios pajaros
frugivoros. Aunque otros factores deben estar también implicados, voy a resaltar
en este trabajo el decisivo significado que tiene el alto valor nutritivo de los
frutos producidos en invierno. Quiero destacar también la importancia de la
disponibilidad de frutos invernales nutritivos para la evolucién de ciertos
patrones migratorios y la probable coevolucién que ha tenido lugar entre pajaros
y plantas en el matorral mediterraneo.

177 _



ALYTES, Vol

AREA DE ESTUDIO Y METODOS

La mayor parte de los datos que se presentan a continuacion fueron recogidos
en el periodo Octubre-Marzo de las temporadas 1978-79 y 1979-80 en dos
localidades de Andalucia. Una de ellas esta situada en el valle inferior del rio
Guadalquivir, a 150 metros s.n.m., y la otra en la Sierra de Cazorla, a 1.150
m.s.n.m.. En ambos casos la vegetacion esta constituida por matorral-escleréfilo
mediterrdneo aceptablemente conservado en el que predominan especies de
plantas que producen frutos carnosos adaptados para la dispersién por
vertebrados (van der Pijl 1972). Descripciones detalladas de la vegetacién y otras
caracteristicas de las localidades de estudio pueden encontrarse en Herrera
-, (1981a, 1982) y Jordano & Herrera (1981), donde se usan las denominaciones de
“Viso" y “Cazorla, El Cantalar’” para designar a los sitios de llanura y montana
respectivamente.

En las dos localidades se capturaron pajaros con redes japonesas a 1o largo
de todo el invierno. Mediante la administracién oral de solucién salina (Cl Na al
1% en agua) se obtuvieron muestras fecales de casi todos los péajaros captu-
rados, siguiendo el método descrito por Moody (1970). Dichas muestras fueron
posteriormente analizadas al microscopio y los resultados'sirvieron para deter-
minar la composicién de la dieta. en particular la importancia de los frutos en la
misma. Véase Herrera (1981a), Herrera & Jordano (1981) y Jordano & Herrera
(1981) para més detalles acerca de los métodos empleados.

Estudios detallados de la dieta de Turdus merula, Erithacus rubecula y Sylivia
atricapilla han sido presentados en Herrera (1981a, 1981b) y Jordano & Herrera
(1981). Los datos referentes a Sylvia melanocephala, la cuarta especie considera-
da en este trabajo, no han sido todavia objeto de un anéalisis similar.

~ El valor nutritivo de la pulpa de los frutos de las distintas especies vegetales

presentes en las localidades de estudio se determiné mediante el analisis
quimico de muestras de pulpa preparadas tras separarla de las semillas. En
este trabajo sé6lo voy a considerar los contenidos en grasa de la pulpa, por
tratarse de la substancia de mayor contenido calérico y que por tanto puede
tener mayor significacioén para los frugivoros en invierno. Otros aspectos del
valor nutritivo de los frutos han sido tratados en Herrera (1981c, 1982), donde se
detallan ademéas algunos métodos usados para evaluar la significacion nutritiva
de los frutos para los pajaros.

Con objeto de evaluar el significado real de los frutos para la supervivencia de
los frugivoros, se determin6 Ja composicion proporcional en acidos grasos de
grasa pectoral acumulada por 4 individuos de S. atricapiila. Estos fueron colec-
tados en una localidad de la provincia dée Cérdoba en En Enero 1979. En ese sitio
y fecha la dieta de esta especie estaba constituida casi exclusivamente por
aceitunas. La composicién en &cidos grasos del acamulo lipidicc pectoral de las
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aves colectadas se determin6 mediante extraccién de la grasa por diseccion 'y
disolucion inmediata en cloroformo, seguida méas tarde en el laboratorio de
hidrélisis y cromatografia gaseosa. Los resultados fueron luego comparados
con los correspondientes al aceite de oliva.

RESULTADOS
Los frutos en la dieta invernal

En la Tabla 1 se muestra la importancia en volumen de los restos de frutos en
muestras fecales de invierno de T. merula, S. atricapilla, E. rubecula y S.
melanocephala, asi como la frecuencia de aparicion de restos de frutos en
dichas muestras. Se recogen datos procedentes del analisis de un total de 782
muestras para las cuatro especies combinadas.

La frecuencia de aparicion de frutos en las muestras oscila entre 94.1% para
S. melanocephala y 100% para S. atricapilla. En el caso de esta ultima especie
hay que destacar el hecho de que en un total de 491 muestras analizadas todas
ellas contuviesen restos de frutos, 10 que reveta la magnitud del frugivorismo
invernal de esta especie. La importancia media en volumen de los restos de
frutos osciia entre 60.3% (T. merula) y 87.2% (S. atricapilla). Todos estos datos
muestran inequivocamente que las cuatro especies consideradas dependen
mayoritariamente de los frutos para su subsistencia durante la ¢poca invernal
considerada.

A la vista de las consideraciones expuestas en la introduccién relativas al
balance energético de las aves de pequeno tamano, cabe esperar que al menos
las tres especies de menor tamano (Sylvia, Erithacus) consuman sobre todo
frutos de alto contenido caldrico qué les permitan mantener una dieta casi
exclusivamente frugivora. Esta prediccién se ve verificada por los datos. En mis
localidades de estudio, S. atricapilla, S. melanocephala y E. rubecula consumen
sobre todo frutos cuyas pulpas tienen un alto contenido en lipidos, como es el
caso de Pistacia lentiscus (lentisco), Olea europaea (acebuche y olivo) y
Viburnum tinus (durillo) (Herrera 1981b e inédito, Jordano & Herrera 1981). 7.
merula, por el contrario, depende en mucha menor medida de estos frutos mas
nutritivos (Herrera 1981b). En la Tabla 2 se presenta un resumen de la informa-
cion disponible. Puede apreciarse (1) el elevado contenido en lipidos de la pulpa
de los frutos de las tres especies antes mencionadas, que se acerca a 60% en el
caso de los frutos *‘negros” de lentisco; (2) la elevada importancia de las mismas
en la dieta de las tres especies de menor tamafo; (3) su escasa significacién en’
la dieta de T. merula. Esta ultima especie, al igual que las tres restantes,
consume frutos de numerosas especies de plantas (Herrera 1981b), pero no
revela una preferencia marcada por los mas nutritivos.

Los datos presentados hasta aqui indican que para las tres especies menores
el consumo de frutos particularmente nutritivos supone una garantia de supervi-
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vencia a lo largo del invierno. Para documentar este aspecto en mayor detalie
traté de averiguar en qué medida los frutos ricos en grasas eran responsables
diréctamente de la acumulacion lipidica moderada que mostraban las especies
estudiadas durante las fases mas frias del invierno (Diciembre-Enero). Teniendo
en cuenta que la composicion de acidos grasos de 10s depositos lipidicos de las
aves parece estar determinada sobre todo por la dieta (p. ej. West & Meng 1968,
Moss & Lough 1968, Yom-Tov & Tietz 1978), un buen método para evaluar la
importancia real de los frutos en el engorde invernal de los pequéhos pajaros
frugivoros es comparar la composicion de la grasa acumulada por los pajaros y
la contenida en los frutos que les sirven de alimento.

En ta Fig. 1 se comparan ta composicion relativa media en acidos grasos del
aceite de oliva con la correspondiente a grasa pectoral subcutanea acumulada
por S. atricapilla. Los pajaros fueron colectados en el mes de Enero en una
Iocélidad (““Cabra” en Jordano & Herrera 1981) donde su dieta estaba constituida
casi exclusivamente por aceituna, el sustituto humanizado de los acebuches
que antiguamente ocuparan los habitats inalterados de la regiéon. La contribu-
cion relativa de los cinco acidos grasos mas significativos en el aceite de olivay
en la grasa acumulada por S. atricapilla es virtualmente idéntica. Esto revela que
si estos pajaros sobreviven las largas y frias noches invernales gracias a la
energia derivada de la grasa previamente acumulada, su supervivencia cotidiana
depende en ultima instancia del consumo de frutos con un alto conlenido en
.grasas. Analisis similares al presentado en la Fig. 1 efectuados con.otras de las
especies de pequenos frugivoros tratadas en este trabajo han revelado la gene-
ralidad del patrén que se acaba de describir para S. atricapilla (Herrera &
Soriguer en prep.).

Variacién estacional en el valor nutritivo de los frutos

No todas las especies de plantas que producen frutos en los habitats medite-
rraneos del sur de Espana los maduran en el periodo Octubre-Marzo que se ha
venido considerando hasta aqui. Todos los meses del ano hay alguna especie
que esta produciendo frutos. Es interesante saber si los frutos ricos en grasas
son una caracteristica propia de las plantas mediterraneas en general o si, por el
contrario, la produccién de tales frutos esta limitada a las especies que fructifi-
can en invierno.

En la Fig. 2 se muestran las distribuciones de frecuencia del contenido en
grasa de la pulpa de 42 especies de plantas, separadamente para aquellas que
maduran en verano (Junio-Agosto), otono (Septiembre-Octubre) e invierno
(Noviembre-Marzo). Puéde apreciarse que los frutos con un elevado contenido
calérico son producidos casi exclusivamente por las especies que fructifican en
invierno.
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Todas las especies que maduran los frutos en verano tienen contenidos
grasos en la pulpa inferiores a 5%. Dentro de este grupo se encuentran, entre
otras especies, Rhamnus alaternus, Rhamnus lycioides, Daphne gnidium, Osyris
alba y Phillyrea angustitolia. Entre las especies que fructifican en otono, la
mayoria lienen frutos con contenidos grasos en la pulpa inferiores a 5% (entre

ellas Phillyrea latifolia, Smilax aspera, Crataegus monogyna), pero unas pocas
especies superan esta cifra (p. ej. Pistacia terebinthus). Entre las especies que
fructifican en invierno so6lo unas pocas producen frutos con pulpa de menos de
5% de grasa (p. ej. Myrtus communis, Osyris quadripartita), mientras que la
mayoria superan ampliamente esta cifra (Pistacia lentiscus, Olea europaea,
Viburnum tinus, Juniperus spp.). Los maximos contenidos en grasa registrados
hasta ahora entre las especies del sur de Espafa corresponden todos elios a las
de fructificacion invernal: P. lentiscus (58.8%), Laurus nobilis (54.3%), Olea
europaea (41.9%), Hedera helix (31.9%). En Herrera (1981c, 1982) se presenian

datos detallados acerca del valor nutritivo de los frutos de las especies restantes
analizadas que no han sido mencionadas aqui.

DISCUSION

En el caso concreto de las especies de plantas y pajaros que nos ocupan, la
relacion planta-frugivoro constituye un ejemplo de mutualismo. Las cuatro
especies de pajaros a que me he referido en este trabajo defecan o regurgitan las
semillas contenidas en los frutos que ingieren en condiciones adecuadas para
su germinacion. La planta obtiene el beneficio de ver dispersadas sus semillas
gracias a la actividad del pajaro y éste obtiene una ganancia alimenticia (Snow
1971). Deben existir (0 haber existido) por tanto presiones selectivas reciprocas:
el pajaro tendera a favorecer aquellas especies o fenotipos de plantas cuyos
frutos le proporcionen un mayor rendimiento nutritivo (ver p. ej. Howe & Vande
Kerckhove 1980, Herrera 1981d) y las plantas que usen los servicios de los
dispersantes mas fiables y eficaces se veran favorecidas en tiempo ecolédgico y
evolutivo. En estas condiciones puede tener lugar un proceso coevolutivo en el
que ambas partes del sistema mutualista actuen una sobre otra como agentes
selectivos reciprocos de forma que los rasgos fenotipicos de cada parte se
ajusten cada vez mejor a los requerimientos de la otra (Janzen 1980). El caso que
he esbozado brevemente en este trabajo debe considerarse como un ejemplo del
anterior fendbmeno (Herrera 1982).

Las especies de plantas que fructifican en invierno son las que poseen los
frutos mas nutritivos, como resultado de que es entonces cuando sus agentes
dispersantes les plantean unas demandas energéticas mas etevadas. Si los
frutos de invierno no fuesen tan nutritivos, los pajaros frugivoros de pequena
talla sé moririan, emigrarian, desplazarian sus dietas o simplemente no
hubiesen desarrollado el habito migratorio que hoy contemplamos, el cual les
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lleva cada afo a ocupar areas circum-mediterraneas de invernada en lugar de
proseguir viaje hasta el sur del Sahara como hacen la mayoria de las especies
migradoras de passeriformes del centro y norte de Europa (Moreau 1972). Para
mantener los servicios de los dispersantes durante el invierno las plantas han
debido desarrollar unos frutos adecuados para su supervivencia. En verano y
oiofio, cuando los requerimientos energéticos de los pajaros frugivoros que en
esos periodos realizan la dispersién de semillas son méas bajos y cuando la dis-
ponibilidad de alimentos alternativos es mayor, el contenido calo6rico de los
frutos producidos en esa época es mucho menor (Fig. 2), ya que no ha habido
presiones selectivas de los pajaros sobre las plantas en otro sentido.

Ademas de desarrollar el habito de la invernada mediterranea, los pajaros
frugivoros poseen varias caracteristicas suplementarias que pueden también
considerarse respuestas evolutivas a una disponibilidad abundante de alimento
muy nutritivo. Syivia atricapilla posee un ritmo endégeno circanual de preferen-
cias alimenticias que le lleva a preferir los frutos a ios insectos durante el invier-
no (Berthold 1976). Es dificil imaginar la evolucion de este rasgo fisioldgico en
ausencia de frutos nutritivos en el area de invernada. Otra presumible adapta-
cion es la constancia interanual en el lugar de invernada que muestran los
individuos de diversas especies de frugivoros en héabitats mediterraneos
(Herrera & Rodriguez 1979, Benvenutti & loale 1980, Finlayson 1980). Ademas, S.
atricapilla y E. rubecula son capaces de procesar los frutos con gran rapidez a
traves del tubo digestivo, evacuando las semillas en un tiempo muy breve. S.
atricapilla defeca habitualmente las semiltas 15-25 minutos después de ingerir el
fruto, y E. rubecuia llega a veces a regurgitarlas tan sélo 6 minutos después de
alimentarse (Herrera, observacién personal). Esto les permite procesar un
elevado numero de frutos en poco tiempo, maximizando la tasa de extraccion de
energia y minimizando el tiempo de permanencia de las semillas, inutiles para el
pajaro, en el tubo digestivo.

. Qué ventajas tiene para plantas y pajaros el participar en el juego de los
frutos invernales muy nutritivos?. Para los pajaros parece evidente: es mejor
invernar mas cerca del area de cria porque asi se disminuyen los riesgos de
mortalidad asociados con un viaje migratorio transahariano. Para las plantas, la
principal ventaja estriba en el hecho de que el invierno es la época del aio
cuando el riesgo de dano para su.s frutos y semillas por agentes nocivos (inver-
tebrados, patbgenos) es menor. Un fruto maduro es una estructura especialmen-
te disenada para atraer a los agentes dispersantes legiiimos (los que no dafan
las semillas), pero no debe olvidarse que es un trozo de comida (grasa, proteina,
carbohidratos, minerales) colocado de manera ostensible en un medio ileno de
organismos hamorientos que pueden aprovechar pulpa y semillas en su propio
beneficio sin aportar ninguna ventaja a la planta. Una de las estrategias que la
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planta puede emplear para reducir el riesgo de dano a sus frulos por agentes
nocivos es fructificar en aguellos periodos del afio en los que su abundancia sea
menor (Herrera, en prensa).

Quisiera terminar resaltando que este sistema altamente integrado, formado
por las plantas mediterraneas y los pajaros frugivoros invernantes, esta a punio
de extinguirse. Cuando los ultimos retazos extensos de matorral conservado
(hablo de matorral éscleréfilo, no de jarales y otros subproductos de la actividad
humana) se hayan extinguido, la interaccion que he descrito y que probablemen-
te es el resultado de milenios de coevolucién difusa entre plantas y pajaros no
serd mas que un recuerdo. Los habitats mediterraneos naturales de ilanura y
tierras bajas, donde presumiblemente evolucionaron la mayoria de las interac-
ciones descritas, han desaparecido ya. Del matorral en montanas aun quedan
fragmentos aislados, acosados por el fuego y las repoblaciones. Cuando la
interaccién planta-frugivoro termine por extinguirse, las especies participantes
seguramente seguiran vivas pero el sistema se habra colapsado de manera
quizas irreversible. lLa domesticacién de uno de los elementos esenciales de la
flora fructificante en invierno, el acebuche, ha retardado el proceso y favorecido
a aquellos frugivoros de mayor talla como estorninos y zorzales que
seguramente dependian antano del acebuche en la misma medida que hoy lo
hacen del olivo (Bernis 1960, Tutman 1969). Los p&jaros pequefos, originalmente
dependientes en los habitats naturales de frutos de menor tamano como el
lentisco, se han situado en una posicion ilegitima y consumen hoy aceituna
extensivamente de manera que ya no son dispersantes de semillas. Las zonas
ibéricas donde se dan las mayores densidades invernales de S. atricapilla son
precisamente las comarcas olivareras del valle del Guadalquivir (Langslow 1979,
Herrera observacion personal). Cuando el matorral natural termine por desapare-
cer, los clivares quedaran convertidos, aun mas de lo que hcy lo son, en un
museo de la avifauna frugivora que habia coevolucionado con otras plantas
sobre la base de la dispersién de semillas. Estas especies de pajaros se veran
paradojicamente convertidas en un anacronismo vivo, participando en calidad
de parasitos en los vestigics de un mutualismo ya extinto del que fueron partes
integrarntes decisivas.
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RESUMEN

La cuenca del Mar Mediterraneo constituye el area de invernada de muchos
péajaros europeos, muchos de los cuales muestran una dieta marcadamente
frugivora durante el periodo invernal. Aunque en habitats no tropicales los frutos
se han considerado habitualmente como un alimento relativamente poco nutri-
tivo que no puede llegar a formar la base de ninguna dieta, esta generalizacion
no es aplicable al matorral escleréfilo mediterraneo. En estos hébitats las
especies que fructifican en verano poseen frutos que son efecto muy poco nutri-
tivos, pero aquelias que lo hacen en otofio y, sobre todo, en invierno y son el
alimento mayoritario de los pajaros invernantes (p. ej. Pistacia lentiscus, Olea
europaea, Viburnum tinus) poseen una calidad nutritiva suficientemente elevada
como para permitir la supervivencia de sus consumidores precisamente en una
época especialmente desfavorable en ta que sus requerimientos energéticos
aumentan apreciablemente y el alimento alternativo escasea. Existe por tanto un
ajuste estacional entre la calidad de los frutos y los requerimientos de los
pajaros frugivoros. Dado que estos ultimos actuan ademéas como agentes dis-
persantes de las semillas contenidas en los frutos que ingieren vy realizan asi un
servicio a las plantas productoras, el ajuste antes aludido debe haberse llevado
a cabo [nediante coevolucion difusa entre el conjunto de las plantas y su
constelacion de pajaros dispersantes. El establecimiento de una estrecha
relacion de interdependencia debe igualmente haber propiciado ta evoluciéon de
ios habitos migratorios que hoy contemplamos. La extensiva destruccion de los
habitats mediterr&neos naturales puede afectar de manera irreparable a un
sistema ecolodgico altamente integrado del que en breve plazo puede tan sélo
guedarnos como vago recordatorio la presencia de zorzales y estorninos en los
olivares. Estos ultimos se han convertido en el ultimo refugio de una avifauna
invernante que antano debi6 ocupar el matorral escleré6filo natural.
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TABLA1

Coevolucion de plantas 'y frugivoros

Importancia de los frutos en la dieta invernal (periodo Octubre-Marzo) de cuatro
especies de pajaros en el sur de Espafa. N = niamero de muestras fecales anali-

zadas para cada especie.

Especie

Sylvia atricapilla
Sylvia melanocephala
Erithacus rubecuia

Turdus merula

491
102
153
36

% con
frutos

100
94.1
96.7
94.4

TABLA 2

Volumen
medio de
frutos (%)

87.2
67.7
63.6
60.3

Importancia de los frutos con pulpa de alto contenido en lipidos en la dieta inver-
nal (Octubre a Marzo) de cuatro especies de pajaros en e! sur de Espaia. Las
cifras representan frecuencias de aparicién en muestras fecales (%). Los

contenidos en lipidos de la pulpa se expresan, como porcentaje de peso seco.
Los frutos de lentisco son consumidos por los pajaros tanto rojos como negros,

por lo que se presentan los contenidos en lipidos de las dos formas. Todos los
datos se refieren a las dos localidades mencionadas en el apartado de Métodos,
excepto en el caso de S. atricapilla en llanura, donde se incluye una cifra
suplementaria correspondiente a O. europaea en una tercera localidad. Los

guiones senalan que una especie de planta estaba ausente de una localidad y
por lo tanto no disponible para los péajaros; los ceros indican que la especie no
fue consumida a pesar de estar disponible.

Pistacia Olea Viburnum
lentiscus europaea tinus
Contenido graso de la pulpa  Rojo:15.9; Negro:58.8. 41.2 216
S. atricapilla Llanura 61.3 73.4; 298 —
Montania 30.3 — 12.5
S. melanocephala Llanura 61.2 13.8 —
Montana 62.5 — 0
E.rubecula Llanura 740 7.3 —
Montaia 333 — 63.2
T.merula Llanura 17.4 174 —
Montana 0 — 0
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ig. 1. Importancia relativa de los cinco acidos grasos mas significativos en
aceite de oliva y en grasa subcutanea pectoral acumulada por Sylvia atricapilla
en una poblacién que se alimentaba casi exclusivamente de aceitunas (ver
texto). Los valores que se muestran para S. atricapilla son el promedio de los
resultados de los analisis efectuados sobre grasa de 4 individuos diferentes. Los
valores para el aceite de oliva son el promedio de las cifras correspondientes al
analisis de muestras muy numerosas presentadas en Anén. (1972, 1974, 1975,
1976).
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Fig. 2. Contenido graso de la pulpa (expresado como porcentaje del peso seco)
de los frutos de 42 especies de plantas en el sur de Espafa. Se han representa-
do separadamente las distribuciones de frecuencias de especies que fructifican
en verano (Junio-Agosto), otoio (Septiembre-Octubre) e invierno (Noviembre-
Marzo). Las especies se asignaron a las tres categorias fenolégicas anteriores
segun el periodo en el cual se presentaba la maxima disponibilidad de frutos
maduros (n = numero de especies en cada categoria con informacién disponi-
ble). Ver Herrera (1982) para una lista completa de las especies consideradas.

189



