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USO DEL ESPACIO Y ALIMENTACION
DE LOS PARUS SPP. EN BOSQUES MIXTOS
DE LA SIERRA DE CAZORLA

J. R. OBESO*

INTRODUCCION

Los estudios sobre el género Parus en Europa se han desarrollado con tal
intensidad en las ultimas décadas que lo convierten sin duda en el grupo de aves,
incluso de vertebrados, para el que se dispone de mas informacion (ALATALO,
1982a). Los paridos han sido estudiados con detalle en bosques caducifolios de
Inglaterra (GIBB, 1954, MORSE, 1978), en Escandinavia (ALERSTAM, e? al.,
1974; ULFSTRAND, 1976, 1977, HOGSTAD, 1978; BEJER y RUDEMO, 1985) e
Italia (ROLANDO, 1982, 1983) por poner algunos ejemplos. Tampoco faltan
estudios en Espafia (HERRERA, 1978), algunos de ellos en el contexto de estudio
de comunidades forestales (MORENO, 1981; CARRASCAL, 1984). La mayoria de
estos trabajos estudian las caracteristicas del nicho y reparto de recursos
basandose en el empleo del espacio, pero no se acompafian de informacion
sobre otras componentes del nicho como son la alimentacion. Existen también
numerosos trabajos sobre alimentacion de los paridos (p. ej., GIBB, 1954, 1960;
MINOT, 1981), aunque no se dispone de estudios exhaustivos en Espafia, salvo
los trabajos pioneros de GIL-LLETGET (1927-1928), CEBALLOS (1972), JORDANO
(1981).

Es necesario relacionar el uso del espacio con la utilizaciéon de recursos
alimenticios, con ello se proporcionara un nuevo enfoque a cuestiones tan
debatidas como competencia, interacciones entre especies y organizacion de la
comupidad.

AREA DE ESTUDIO

El area de estudio se localiza en e{ Parque Natural de las Sierras de Cazorla y
Segura, en el este de la provincia de Jaén. Esta en la Sierra del Pozo, en un
enclave denominado Roblehondo. Se sitda a 1.300 m a.s.n.m. y tiene un clima
de montaria: la media anual de precipitacion es de 1.527 mm, concentrandose
las lluvias en otofio-invierno y primavera. Las temperaturas medias para el mes
m3s frio y mas célido son 2,9 y 22,5°C, y en invierno se producen precipitacio-
nes de nieve con cierta frecuencia. Estas condiciones resumen una estacionalidad
climatica muy acusada (para mas detalles véase OBESO, 1985).

La vegetacion esta constituida por un bosque de Pinus nigra, con sotobosque
disperso de Quercus ilex, Juniperus sp. y Crataegus sp. En Roblehondo la
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cobertura arborea y de matorral, estimada mediante 20 transectos lineales de
100 m, ocupa ¢l 66,5 ;. P. nigra tiene una cobertura media de 36,7 %, y Q. ilex
de 12,0 9%, repartiéndose el resto entre diversos arboles y arbustos que ocupan
claros y aperturas ademas del sotobosque: J. oxycedrus (4,9 %), C. monogyna
(3,1 %), R. canina (3,1 %), Rubus ulmifolius (2,1 %) y Berberis hispanica (1,3 %)
(entre los mas importantes).

METODOS
Empleo estructural del espacio

El periodo de observaciones de utilizacion estructural del espacio abarcod
desde octubre de 1983 a octubre de 1984. Estas se realizaron recorriendo
itinerarios fijos y haciendo paradas regulares, se aprovecharon las horas de la
maifana de mas actividad de los pajaros y se repitieron durante 3-4 dias a
mediados de cada mes. Para cada pajaro observado se anotd unicamente el
tiempo empleado en actividades relacionadas con la alimentacion. Para cada
pajaro se seguian secuencias hasta que se perdia de vista, pero en ningun caso
era observado mas de 180 sg.

Las zonas estructurales que se distinguieron son las siguientes: Suelo (Su),
matorral hasta 2 m de altura (Ma), troncos de arboles (T), ramas principales o
internas (R1; se consideran aquellas de grosor superior a 5 cm), ramas externas
delgadas (R2), hojas planas (Hp), aciculas (donde incluimos también las pifias)
(Ha) y aire libre (A). También se consideraron divisiones verticales del espacio:
0 m, menosde 2m,de2a 5m,de5al0mymasde 10 m. '

Las observaciones registradas durante el ciclo anual indicado se acumularon
en matrices bimensuales de especies x zonas estructurales (la escasa densidad
invernal de pajaros en el area de estudio no permitié acumular observaciones
suficientes para su division en periodos mensuales).

Para el calculo de la amplitud y solapamiento de nicho hemos empleado el
meétodo de COLWELL y FUTUYMA (1971) que tiene la ventaja respecto a otros
indices mas simples (p. ej., LEVINS, 1968; SCHOENER, 1970) de tener en cuenta la
utilizacion proporcional de'cada recurso, para lo que se calcula inicialmente un
factor de carga relativo para cada recurso. La técnica seguida fue puesta a punto
por HERRERA (1980) y tiene la peculiaridad de hacer K=25 para evitar
distorsiones excesivas de los datos. Para la realizacion de estos calculos se utilizo
un programa FORTRAN escrito por C. M. HERRERA.

Anadlisis de la alimentacion

El examen de la alimentacion de los paridos se realizd mediante el analisis de
las heces obtenidas de los pdjaros capturados con redes japonesas, que se
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instalaron a tal efecto dos dias por mes en el drea de estudio. Cada pajaro se
coloco en una bolsa de tela individual durante el tiempo necesatio para obtener
sus heces de forma natural, posteriormente eran recogidas y secadas al aire en
un sobre de papel de filtro. Para proceder al analisis de los excrementos se
humedecieron durante 24 horas para ser posteriorinente examinadas al micros-
copio. Se estimé visualmenie e! porcentaje de material vegetal y animal
presentes con una aproximacion del 10 9. También se asignaron porcentajes a
las diferentes categorias vegetales consideradas, mientras que para los restos
animales unicamente se registraron datos de presencia-ausencia, siempre que
pudieran incluirse en algunas de las categorias consideradas (véase tabla 3). La
identificacion de los restos animales se realizd mediante e] reconocimiento de
piezas caracteristicas del exoesqueleto, como indican por ej. CALVER y WOLLER
(1982) y RALPH er al. (1985).

Las preparaciones microscopicas se realizaron afiadiendo a la muestra unas
gotas de la solucion de HERTWIG (BAUMGARTNER y MARTIN, 1939) y calentan-
do ligeramente a la llama. Esta solucion disuelve muchos detritos y contenidos
celulares contribuyendo en gran medida a la claridad de las preparaciones.

Debemos considerar algunos de los inconvenientes con que se tropieza en
estos estudios de alimentacion, tanto a partir de excrementos como de
contenidos estomacales. Existen dificultades de determinacion de los restos asi
como de cuantificacion absoluta o relativa, sttuacion que se complica ain mas
habida cuenta de la diferente digestibilidad de los distintos alimentos ingeridos.
Segin CUSTER y PITELKA (1975) los artropodos mas duros (como algunos
coledpteros) tardarian aproximadamente el doble de tiempo que los mas
blandos (p. ej., larvas de lepidopteros y araifias), en aparecer como restos
indistinguibles en el tracto digestivo, mientras que las semillas pueden ser
reconocibles durante tiempos mucho mayores. De esta forma, los resultados
deben considerarse conservativos para algunos grupos (larvas y arafias),
mientras que otros pueden estar sobrevalorados (p. ¢j., coledpteros y semillas).
Por otra parte, cada especie presenta peculiaridades propias en las heces,
contribuyendo en cierto modo a dificultar las comparaciones. Asi, P. major
presenta restos con gran cantidad de detritos y mas dificilmente identificables
que en el resto de las especies.

RESULTADOS
Empleo estructural del espacio

Los resultados obtenidos en el empleo de las zonas estructurales por los
paridos se resumen en la figura 1. P. arer utiliza aciculas y conos durante mas
del 60 9, del tiempo que emplea en actividades troficas, situdndose en 32,8 9 el
empleo de las ramas finas. Otras estructuras como las ramas gruesas, el aire y el
matorral apenas son utilizadas. P. major emplea preferentemente las ramas finas
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(56,2 %), aunque usa las aciculas (24,0 %), las ramas gruesas (10,6 ;) e incluso
el matorral (7,3 %). P. cristatus también utiliza las ramas finas como estructura
preferente, empleando en ellas mas tiempo que la especie anterior (68,3 %), en
orden de importancia le siguen las aciculas y el suelo. P. caeruleus es quizis la
especic que mas se diferencia del resto en el uso del espacio, ya que practicamen-
te no emplea los pinos, utiliza preferentemente hojas planas (normalmente de
encina), después ramas delgadas y matorral.

No se han detectado variaciones estacionales notorias en el uso del espacio.
Para cada especie, el orden de importancia en la utilizaciébn de las diferentes
estructuras permanece pricticamente invariable para todos los pares de meses.
Por ello, con los datos obtenidos para todo el afio (fig. 1) se ha calculado la
matriz de solapamiento a partir de la cual se ha realizado una clasificacién
(programa BMDPIM; DIXON, 1983) que se refleja en el dendrograma de la
figura 2. Se agrupan primero P. major y P. cristatus que coinciden fundamental-
mente en el uso de las ramas finas, aunque también lo hacen en el empleo del
resto de 2o0nas estructurales. A ellos se une P. ater y con niveles muy bajos de
solapamiento (0,22) se incorpora posteriormente P. caeruleus, muy separado del
resto debido al uso preferencial de las hojas de encina.

En cuanto a la utilizacién del habitat segiin su division en zonas verticales
(fig. 1), también existen diferencias entre especies, al igual que en el uso de las
zonas estructurales. Existe una relacién de dependencia entre estos dos. ejes o
componentes del nicho ecoldgico (p. ej., HERRERA, 1980; OBESO, 1985),
pudiendo explicarse los resultados sobre esta base. P. major y P. cristatus son los
mas «generalistas», aunque este Ultimo utiliza zonas mas elevadas que el
primero. P. ater muestra mayor preferencia por zonas elevadas y el mayor
porcentaje de uso del espacio lo efectiia por encima de los 10 m. En estas alturas
se sitBan la mayoria de las copas de los pinos en cuyas aciculas pasa la mayor
parte del tiempo. P. caeruleus, por el contrario, utiliza zonas mas bajas que
corresponden a la altura de las encinas, sustrato sobre el que se encuentra
habitualmente.

Amplitud y solapamiento de nicho

Los valores de amplitud y solapamiento de nicho calculados se expresan en
Ia tabla 1 (para P. caeruleus no se dispone de informacion en el periodo enero-
febrero debido a su ausencia del area de estudio). La evolucion temporal de la
amplitud de nicho no muestra ninguna tendencia, manteniéndose en torno a un
valor medio. Estos valores medios no presentan diferencias significativas entre
las diferentes especies (F=0,474, g.1.=3, 19, p=0,72). Los valores de solapa-
miento, logicamente, tampoco tienen variaciones estacionales acusadas y los
valores medios anunales no difieren significativamente entre especies (F=1,358,
g.1.=3, 19, p=0,31). Unicamente P, ater tiene dos periodos (En-Fe y JI-Ag) en
los que reduce considerablemente el solapamiento al centrar su actividad en las
aciculas, que apenas son empleadas por las otras especies.
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Fi6. 1.—Porcentaje de utilizacién del espacio segiin las divisiones estructurales (izquierda) y
verticales (derecha): Su (suelo), Ma (matorral), T (troncos), R1 (Ramas gruesas, > 5 cm), R2 (ramas
finas, <5 cm), Ha (aciculas y conos), Hp (hojas p ), A (aire libre); 0 (suelo), <2 (menos de 2 m
excepto suelo), <5 (de 2 a 5 m), <10 (de 5 a 10 m), > {0 (més de 10 m).
[ Spatial distribution of foraging activity in horizontal (left) and height (right) categories expressed as
percent of toial observation time. Su (soil), Ma (schrub), T (inmk), R1 (inner branches, > 5 cm), R2
(outer branches, <5 c¢m), Ha (needles and pine cones), Hp (broad-leaves), A (air}. Height
categories: 0 (ground), <2 (ground 1o 2 m), <5 (2t 5Sm), <10 (S 1o 10 m) and > 10 (more than
) 10 m).)
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TABLA T
Valofes medios bimensuales de ls litud to de nicho relmvuuegén ta:utilizacion de
ias zonas gs medios anuales y la desviacion
[Mean bimonthly values of rela!IVé niche bngdzh («amplitudy) and overlap («so m») in the
use of space. The anhwual mean ‘and the standard deviation are included.]
No.-Di, En.-Fe. Ma.-A4b. My-Jn. Jl-Ag. Se.-Oc. xtdi.
P oater.. ....... 0.586 0.696  0.616 0.658 0.562 0.714 0.638+0.060
P . major........ 0.660 0.600 0.68t 0.559 0.567 0.793 0.644+0.088
P.cristatus . . . ... 0.825 0.577 0.601 0.625 0.500 0.769 0.649+0.122
P. caeruleus. . . ... 0.512 0.581 0.587 0638 064 0.592+0.083
SOLAPAMIENTO .
Poater ......... 0.312 0.193 0.323 0.502 0.007 0.306 .0.274+0.164
P.mgjor........ 0.341 10333 ' 0.446 0501 0.378 0.387 0.396+0.064
P.cristatus . . . ... 0.1954 03160 . 0375 0.235 0.316 0.318  0.291+0.060
P. caeruleus. . . . .. 0.125 A 0.390 0.462 0.385 0286 0.33011.310

Alimentacion de los pdridos

En la tabla 2 se exponen las frecuencias de aparicion en las muestras fecales
de las clases de alimento consideradas. Se han examinado 428 excrementos que
se distribuyen muy irregularmente en los diferentes meses del aiio, optdndose
por agruparlos solamente en dos periodos: verano (de mayo a octubre, 324
muestras) ¢ invierno (noviembre a abril, 104 muestras). La diversidad de la dieta
se ha calculado con el indice D para datos de presencta-ausencia (HERRERA,
1976), encontrando que para las cuatro especies la dieta es mdas diversa en
verano (tabla 2).

Para el componente vegetal de la dieta han podido estimarse porcentajes en
las muestras, exponiéndose en el apendwe 1. Detallaremos a continuacién las
dietas por especies.

P. ater. Al igual que el resto de las. especies tiene una dieta mixta que
presenta acusadas variaciones estacionales. Incorpora a su dieta un buen
porcentaje de materia vegetal: 18,2 % en verano y 61,7 9 en invierno. La dieta
vegetal es muy diversa, destacando los pifiones de P. nigra, otras semillas
indeterminadas y en menor proporcién bellota y semillas de gramifieas: Los
pifiones representan el 57,6 % dé 14 dieta en invierno,. suponiendo entonces la
base de la alimentacion. En verano come una pequeiia proporcion de ‘frutos
(6.2 7). casi siempre de Rubus uimifolius. La frecuencia del frogivorismo'es del
23,5 % en verano (17,4 % para el ado completo), valores muy similares;a los que
encuentra HERRERA (1984) en 4reas préximas de matorral de montafia.

El material animal aparece en verano en todas las muestras, con valores
medios de 81,5 9 en volumen. El orden de importancia para la frecuencia de
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TaBLA II

Composicion de 1a dieta de los paridos del Area de estudio, expresada como frecuencia de aparicion
en las muestras de las diferentes categorias de alimento consideradas. El periodo de verano
compretide de mayo a octubre y el de invierno de noviembre a abril. En la parte superior se indican
los tamafios de muestra y en la inferior el indice de diversidad D.
[Diet composition of Parus spp. in the study area, expressed as frecuencies of appeareance of the
different food categories in the samples. Summer period (ver) includes May-October, winter (inv.)
November-April. Sample sizes (n) and the diversity index (D) are included for each period.]

P. ater P. major P. crsitatus P. caeruleus
VER. Inv, VER. Inv. VER, INY. VEr. Iny.
n g 63 78 14 % 17 65 10
MATERIA
VEGETAL . ... ..... 0.588  0.857 0.282 0.143 0.427 0.529 0.446 0.900
Restos semillas. . . . .. 0400 0.825 0.103 0.071 0375 0.353 0.046 0.400
Piflones . . . ........ 0.141 0.810 0.026 0.071 0.198 0.353 0.300
Gramineas (semillas) . 0.012
Bellota (Q. ilex) .... 0012 0.010 0.031
Semillas indeter.. . . . . 0.259 0.048 0.077 0208 0.059 0.031  0.200
Brotes ............ 0.016 0.071 0.010 0.400
FruUTOS
CARNOSOS . .. ..... 0.235 0.179 0.031 0.277 . 0.200
Lonicera etrusca . . . . . 0.012
Crataegus monogyna . . 0.026
Berberis hispanica. . . . 0.038
Otros frut. carn.. . ... 0.035 0.046
MATERIA
ANIMAL. . ........ 1. 0.746 0.987 1.000 1.000 0.882 0.969 0.800
Colebpteros .. ... ... 0471 0.254 0.538 0714 0.646 0.412 0.385 0.200
Diptetos .. ........ 0.600 0.460 0.397 0.643 0.49%0 0.765 0.600 0.300
kfepidbpteros ....... 0.129  0.063 0.410  0.071 0.510 0.2%4 0.062
idos. ... ... 0.047  0.063 0218 0517 0094 0.118 0.077 0.100
Homépteros. ... .... 0.047
Ortépteros. . ....... 0.010
Formicidos ........ 0.012 0.100
Otros Himenépteros. . 0.026 0.031
Larvas............ 0.059 0.077 0.714 0.083 0.123
Araiias. . ... ....... 0.188  0.095 0.167 0229  0.059 0338 0.300
Otros artrépodos . ... 0.506 0.238 0462 0214 0250 0.118 0.446  0.300

D 17.622 8.186 12173 4888 13036 5799 11113 6.587

ingestion de los grupos es: dipteros, colebpteros, lepidopteros y arafias. Con
menor frecuencia estin representados afidos, larvas, homépteros y hormigas.
En inviemo se mantiene ¢l mismo orden excepto para los lepidopteros, que
practicamente desaparecen. Los restos animales aparecen entonces en el 74,6 %,
de las muestras y representan el 37,8 9. La dieta es menos diversa que en
verano al desaparecer el consumo de algunos grupos (Formicidos, Homopteros
y larvas) y concentrarse en el consumo de pifiones. GIL-LLETGET (1928) y
GUITIAN (1984), como ejemplos dentro de la peninsula, hacen referencia a este
parido como practicamente insectivoro y citan la aparicion de restos de semillas
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y frutos como ocasional. No obstante, aparece en Roblehondo como el parido
que incorpora mayor porcentaje vegetal a la dieta.

- P. major. Sus muestras fecales presentan dificultades de identificacién por la
cantidad de detritos que contienen. Su dicta es mixta, pero con una proporcion
de material. vegetal ‘mucho menor que s especie anterior:. 5,9 % en verano y
6,5% en invierno. Durante ¢l verano, la mayor parte de esta fraccion
corresponde al consurno de frutos (fig. 2) (principalmente R. ulmifolius y B.
hispanica), le siguen los restos de semillas no determinadas y los pifiones. En
invierno desaparece el consumo de frutos y aumenta algo el de pifiones (3,3 %) ¥
otras semillas (3,3 %), pero en cualquier caso su importancia relativa en la dieta
es muy reducida. En primavera ingiere una pequeiia cantidad de brotes. El
consumo de frutos ha sido sefialado en numerosos trabajos (GIL-LLETGET,
1928; CEBALLOS y PURROY, 1977;:JORDANG, 1981; HERRERA, 1984; GUITIAN,
1984). Sin embargo, la frecuencia.de frugivorismo seﬂalada por HERRERA (0p.
cit.) (33,343,5%) es muy superior a la encontrada en el 4rea: de estudio.
CEBALLOS (1972) cita el consumo de pidones de P. sylvestris y P. pinaster en
cantidades exiguas.

Los restos animales aparecen practicamente en todas las muestras durante
todo el afio. En verano consume coledpteros, lepiddpteros, dipteros, dfidos y
arafias como grupos de aparicion mas frecpente; tambiéti estan presentes larvas
e himendpteros. Los coledpteros comq base de la alimentacién han. sido
sefialados por GIL-LLETGET (1928), JORDANO (1981) y GUITIAN (1984). Coledp-
teros y dipteros aparecen cOmo grupos de mayor importancia en el trabajo de
CEBALLOS (1972). En inivierno, la dieta es menos diversa, tiene mucha importan-
cia'el consumo de larvas, coledpteros, dipteros y &fidos. Las larvas suelen ser de
Thawumetopoea sp., las captura en las bolsas que forman en las aciculas, lo que
estd en relacién con el uso del espacio sefialado anteriormente. Un consumio
importante de orugas de 7. pityocampa es sefialado por CEBALLOS (1972) y
GONZALEZ (1975), quienes apuntan la incidencia de P. major en el control de
esta plaga.

Solapamiento
00 02 04 06 08 10

— P mcy'qr
: —— P-cristatus
—- ' — — Pater
P caeruleus
Pwe. Z—Clamﬁcaméndelaswpecwsdcl’mmpp segtin la mitriz de solapamiento.en ia utilizacién
del espacio.
[Classification of Parus spp. species employing the matrix of overlap values in space use.]
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P. cristatus. Junto con P. caeruleus ocupa upa posicion intermedia entre P.
ater y P. major en cuanto al consumo de vegetales. Estos aparecen en el 42,7 %,
de las muestras y representan el 18,2 9 en verano. La mayor parte se debe a las
semillas (16,2 %), representando los pifiones el 9,8 % de la dieta. También
ingiere frutos de Rubus, bellota y brotes en pequeiias cantidades. El porcentaje
de frutos en la dieta es de 0,8 9 en verano, con una frecuencia de frugivorismo
de 3,1 %;, muy por debajo del 64,5 % que cita HERRERA (1984) para areas
proximas situdndolo como el mas frugivoro de los paridos. Durante el invierno
los restos vegetales son mas abundantes (43,3 %), aunque menos diversos, ya
que la mayor parte corresponde a los pifiones (37,5 %).

En verano, la fraccion animal es mas importante que la vegetal (81,8 %),
apareciendo en todas las muestras. Ingiere en orden de frecuencia de aparicion:
coledpteros, lepidopteros, dipteros y arailas. Afidos, larvas y ortépteros apare-
cen con menor frecuencia. En invierno se reduce la importancia de esta fraccién
animal (56,7 %) y los dipteros pasan a ocupar un papel preponderante. Les
siguen en frecuencia de aparicién coledpteros, lepidopteros, afidos y araiias.
GONZALEZ (1975) cita coleopteros, orugas, ortopteros y materia vegetal (sin
precisar su procedencia).

P. caeruleus. Aunque en su dieta mixta no incluye tanta proporcidon de
matena vegetal como P. ater es en cambio el mas frugivoro de los paridos. En el
periodo de verano aparecen vegetales en el 44,6 9, de las muestras, que ocupan
el 20,2 9;. La mayor proporcion en volumen (12,0 %) corresponde a los frutos,
donde R. ulmifolius es muy importante (9,8 %); pero también consume Rosa
canina y otros frutos no determinados. La mayor parte de las semillas (7,1 %
sobre un total de 8,2 %) no han podido ser determinadas, pero se le ha
observado con mucha frecuencia comiendo semillas de Lonicera splendida y L.
etrusca, tras extraerias de la pulpa de los frutos. También aparecen restos de
bellota, que ocupan unicamente el 1,0 % del total. En invierno aumenta el
material vegetal hasta el 52,59% en volumen; consume entonces pifiones
(26,0 %) que representan la fraccion mas importante, semillas no determinadas:
(10,7 %), brotes (10,8 %) y frutos de Rubus (5,0 %).

La fraccion animal es mas importante en verano (80,6 %) que en invierno
(47,5 %). Dipteros, arafias y coledpteros son los grupos mas importantes en
frecuencia de aparncion durante todo el afio. En verano también incorpora a su
dieta larvas, afidos, lepidopteros e himenopteros, mientras que en invierno solo
aparecen afidos y hormigas ademas de los grupos citados inicialmente.

GIL-LLETGET (1927, 1928) cita sobre todo coledpteros y larvas, también
hormigas, pero reconoce la presencia de pequefias semillas y bayas en escasa
cantidad. JORDANO (1981) encuentra que coledpteros y arahas son las presas
mas comunes. GUITIAN (1984) también destaca los coledpteros, el consumo de
cuatro especies de frutos carnosos y la importancia que debe tener en algunos
meses el consumo de bellota. HERRERA (1984) cita una frecuencia de frugivoris-
mo entre 16,7 y 58,2 9 segin localidades, presentando en Roblehondo valores
intermedios: 32,3 9 durante el periodo estival.
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Patrones generales. Para todos los paridos, excepto P. major, aumenta la
proporcidn de materiales vegetales en la dieta durante el periodo invernal (fig. 3)
y se debe fundamentalmente al consumo de piones (sobre todo en el caso de P.
ater 'y P. crisiatus). El consumo de frutos se concentra en la época de
maduracion de R. wimifolius (agosto a oclubre) ya que es el fruto mas utilizado.
P. cristatus constituiria una excepcion ya que casi no ingiere frutos. Para las
cuatro especies se observa una disminucion en la diversidad de la dieta en
mvierno (tabla 2) a menos de la mitad de los valores estivales. La desaparicion
de recursos como frutos, brotes y algunos grupos de artrépodos provoca esla
disminuciéon observada al tiempo que se incrementa el solapamiento de las
dietas. Algunos grupos de artropodos aparecen con menor (recuencia en
invierno: lepidopteros, himendpteros y larvas. Situacidn que conducira también
a un sofapamiento de las dietas ya que se estd concentrando el rango de
alimentos utilizados. Para comprobar esta hipdtesis se ha calculado el solapa-
miento de las dietas para las dos estaciones. Teniendo en cuenta la imposibili-
dad de su calculo a partir de los datos de frecuencia de consumo de grupos de
artrépodos se ha calculado el solapamiento de las dietas de origen vegetal, a
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F1G. 3.—Variacién mensual del porcentaje de material vegetal que incorporan 2 la dieta fas especics
de Parus spp. en Roblehondo. Los asteriscos representan ausencia de datos para fos meses indicados.
[Monihly variation of percent plant maieriol in diet of Pavus spp. ai Roblehowdo. Pervent of fleshy
fruits in black and pine seeds is dotted. Asterisks indicate absence of duiv for that period.)
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partir de los datos del apéndice 1, y posteriormente se realizé un analisis
clasificatorio de las matrices de solapamiento (fig. 4). Los dendrogramas
obtenidos son muy similares, encontrando que P. ater y P. cristatus tienen las
dietas vegetales mas parecidas, situacidn que se acentla en invierno al
incrementarse el consumo de pifiones de forma que la distancia entre los dos
subgrupos aumenta en invierno.

DiSCUSION

En estos resultados se ha puesto de manifiesto la importancia de las zonas
estructurales en la segregacién interespecifica en el uso del espacio, del mismo
modo que se ha seflalado en numerosos estudios (SABO, 1980, HOLMES, 1981;
LANDRES y MACMAHON, 1983; CARRASCAL v TELLERIA, 1985). P. caeruleus s¢
separa del resto al utilizar hojas de encina del mismo modo que P. aler Jo hace
al emplear aciculas y conos. El mayor solapamiento en el uso del espacio que se
observa entre P. major y P. cristatus conduce a uma segregacion en otros
componentes del nicho como la alimentacion. Esta utilizacidon de las zonas
estructurales esta en estrecha relacion con la seleccion de habitat por las especies
del género Parus. P. ater y P. cristatus muestran marcada preferencia por los
bosques de coniferas de montafia, sobre todo en el sur de su area de

Solapamiento
05 06 07 08 09 10

P ater o
Pcristatus @
i . L
P major >

P caeruleus
P ater e
| —— Pcristatus 2
N [
P major —

P caeruleus

Fi6. 4—Clasiftcacién de las especies de Parus segiin ¢l solapamiento de su dieta vegetal en verano ¢
invierno.
[Classification of Parus spp. species using the overlap values in vegetal component of diet during the
summmer and winter periods.]
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distribucion. Por otra parte, P. major y P. caeruleus seleccionan con mayor
frecuencia bosques de planifolios. (SNQW 1954). En el bosque de Roblebhondo las
dos primeras especies utilizan casi exclusiyamente los pinos como lugares de
bisqueda de alimento, mientras que las otras dos, espectalmcnte P. caeruleus,
usan las encinas y algunos arboles caduclfohos Tendnamos asi la segregacion
entre 1as dos especies mas coincidentes en el uso del espacio seiialado: P. major y
P. cristatus.

La utilizacion por las especies de las estructuras espaciales coincide con la
descrita en numerosos trabajos en bosques-de coniferas y mixtos, véase p. e.,
ULFSTRAND, 1976, 1977, ASKENMO et al., 1977, HOGSTAD, 1978; HERRERA,
1978; ALATALO, 1982b; ROLANDO, 1983,

La segregaci6n interespecifica observadn se atribuye normalmente a fendme-
nos de competencia o interferencia que producen en ultimo término el reparto
de recursos observado. Esta argumentacion s¢ ha venido utilizando de manera
sistemAtica en la mayoria de los trabajos referidos (véase a modo de ejemplo la
revision de ALATALO, 1982a), pero no obstante no deben olvidarse otras
interpretaciones alternativas (SIMBBRLOFF 1982; WIENS, 1983). Las diferencias
observadas en el uso del espacio pueden ambuu'se a diferencias anatémicas que
se ajustan a distintas estructuras fisicas y sus disponibilidades de recursos
asociadas dentro del habitat (PARTRIDGE, 1976).

En el presente estudio no se han. detectado varaciones estacionales por
especies en la utilizacion relativa de las zonas estructurales. La mayoria de los
estudios seflalan, de acuerdo con la teoria del nicho (PIANKA, 1981), que en
condiciones de escasez de recursos las especies sé ségregan reduciendo sus nichos
y relajando con ello la competencia, mientras que en situaciones de superabun-
dancia seria al contrario (p. €)., BAKER y BAKER, 1973; ALATALO, 1980, 1982a).
De esta manera el solapamiento de nicho seria mayor en verano para las
condiciones de estabilidad de latitudes templadas. Pero como contrapartida
también se han encontrado pruebas-de alteraciones en el nicho en el sentido
opuesto a las predxccxoncs anteriores, documenténdose situaciones de aumento
de solapamiento en invierno (ALATALO, 1980) y de reduccién del mismo en
verano (ULFSTRAND, 1977). Si bien el primer argumento apoya una hipotesis
competitiva, tanto nuestros resultados como las referencias anteriores conducen
a la hipotesis alternativa: organizacién de la comunidad en base a otros
~ parametros. Los valores de diversidad de Ia dieta muestran una disminucién
considerable en invierno y debe atribuirse a la desaparicion de muchos tipos de
recursos (véanse resultados). Bsta observacion coincide con la teoria del nicho
sefialada pero no conlleva la segregacion en el uso de recursos sino todo lo
contrario. Dos especies, P. ater y P, cristatus, aumentan considerablemente el
solapamiento de sus dietas vegetales (figs. 3 y 4) durante la estacion desfavora-
ble, indicando que estin utilizando un recurso superabundante (véase en este
sentido- HERRERA e HIRALDO, 1976). Este recurso son los pifiones de P. nigra,
que maduran en otofio y permanecen en las piiias en ¢l arbol hasta marzo-abril
en que son dispersadas por el viento, Aun cuando son escasas las pifias que se



USO DEL ESPACIO Y ALIMENTACION EN PARUS 73

abren en invierno estas dos especies de paridos construyen su dieta utilizando
pifiones en el 50 ¥ en volumen aproximadamente. La utilizacion de semillas con
elevado contenido lipidico en invierno es importante para el mantenimiento del
metabolismo, mientras que en verano la ingestion de artropodos que contienen
mayor proporcion relativa de proteinas es necesaria para el crecimiento de los
pollos y la muda de los adultos. P. major no puede encajarse en este patron, ya
que en invierno se centra en el consumo de larvas de Thaumetopoea sp. y no
incrementa la utilizacion de vegetales. Las bolsas de procesionaria también
pueden considerarse un recurso abundante (teniendo en cuenta la disminucién
generalizada de las disponibilidades de artropodos) que, aun siendo potencial-
mente utilizable por otros paridos, apenas es utilizado.

En invierno P. caeruleus se hace muy escaso, llegando casi a desaparecer
durante cortos periodos desfavorables. Probablemente realiza desplazamientos a
los niveles de vegetacion del matorral esclerdfilo de montafia, donde siempre es
mas abundante. Las hojas de encina tienen entonces una presion de utilizacién
muy inferior, pero las otras especies de piridos no pasan a utilizar esta
estructura espacial. Esta observacion puede utilizarse como otro argumento en
contra de la hipotesis competitiva.

El consumo de frutos por los paridos esta restringido al periodo en que hay
polidrupas de Rubus maduras y en consecuencia el indice de frugivorismo o de
frecuencia de frutos en la dieta es bajo en relacion al existente en el matorral
esclerofilo de montaifia a 200 m menos de altitud en el mismo valle del drea de
estudio (HERRERA, 1984). Este comportamiento diferente para dos areas
cercanas tlustra el grado de versatilidad de los paridos; en el matorral, donde no
hay pinos, comen frutos carnosos de otofio-invierno (sobre todo Arbutus unedo
y Phillyrea latifolia; C. M. HERRERA, com. pers.). En Roblehondo practicamen-
te no hay frutos en invierno y utilizan pifiones, luego debe considerarse un tipo
de explotacion del medio en cierta medida oportunista, de nuevo lejos de una
hipotesis competitiva. La tendencia invernal a la reduccion en el solapamiento
de nicho sefialada por la teoria del nicho puede ser amortiguada por la
abundancia invernal de un recurso como los pifiones, que conduce también a
una convergencia en el uso del espacio y explica en parte la uniformidad
estacional observada tanto en la amplitud como en el solapamiento de nicho.
Esta es la situacion que comenta ALATALO (1980) refiriéndose a la superabun-
dancia invernal relativa de hayucos en bosques de Inglaterra y de huevos de
lachnidos (Aphidoidea) en las agujas de los pinos en Finlandia.

A pesar de las numerosas evidencias que apoyan una segregacion competiti-
va en el género Parus no aparecen en ¢l presente estudio pruebas que refuerzen
estas afirmaciones, sino al contrario. ALATALO (1982a) en su revision a favor de
la hipdtesis competitiva comenta la falta de informacidn sobre la disponibilidad
de recursos y su efecto en los habitos alimenticios de los Parus spp. Las
peculiaridades de cada habitat en este sentido pueden provocar situaciones bien
diferentes a las sefialadas en las predicciones tedricas, como también ocurre, por
ejemplo, en el matorral subestepario de Norteamérica (WIENS y ROTENBERRY,
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1980; ROTENBERRY, 1980). El problema puede por tanto radicar en las
condiciones del medio, de manera que situaciones ambientales de elevada
varianza (p. ej., por su elevada varianza interanual como es el caso de la
produccion de pifiones) generan un nivel de impredecibilidad que conduce a la
explotacion oportunista del medio. Asi, el uso del espacio y la alimentacion
seria un problema a resolver por cada especie independientemente y en relacion
con las caracteristicas de su biologia.
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RESUMEN

Se ha analizado el uso del espacio por cuatro especies de paridos en un bosque mixto de altitudes
medias en la Sierra de Cazorla: Parus major, P. ater, P. cristatus y P. caeruleus.

P. ater muestra marcada preferencia por la utilizacién de aciculas y pifias de P. nigra, mientras
que P. caeruleus utiliza las hojas de encina. P. major y P. cristatus son las especies con mayor
solapamiento en el uso estructural del espacio. No se han encontrado variaciones estacionales en el
empleo del espacio para estas especies en ¢l area de estudio.

Los paridos tienen dietas mixtas con variaciones estacionales acusadas que coinciden en general
en la utilizacién de mayor cantidad de material vegetal en invierno, fundamentalmente pifiones de
P. nigra. P. major, por el contrario, no consume mas materiales vegetales en invierno, usando
entonces las larvas de Thaumetopoea sp. Para las cuatro especies, la diversidad de la dieta en
invierno es menor que en verano a causa de la desaparicion de muchos recursos en la estacion
desfavorable. La alimentacion de los paridos en el area de estudio presenta un cierto grado de
oportunismo.

PALABRAS CLAVE: Sierra de Cazorla, Parus, uso del espacio, solapamiento, alimentacion.

SUMMARY
Spatial niche and food partitioning among tits in mixed woodlands of Cazorla Mountains, SE Spain.

Patterns of space use by four parid species (P. major, P. ater, P. cristatus y P. caeruleus) were
studied in a montane mixed forest of the Sierra of Cazorla, southeastern Spain. P. ater shows
preference for needles and pine cones, whereas P. caeruleus usually forages on and among Quercus
ilex leaves. P. major and P. cristatus are the two species with highest overlap in space use, feeding
usually on twigs. No seasonal variations in space use are apparent in the study area.

The four parid species have diets including animal and vegetal components, and there are
seasonal variations on the relative importance of each component. The vegetal fraction is usually
greatest in winter (with the single exception of P. major, that feeds on Thaumetopoea caterpillars and
other animal food in winter). Vegetal food most often eaten in winter by titmice are pine seeds.
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Dietary diversity values are highest in summer for the four species, since many more kinds of
resources are then available. The diet of titmice shows high levels of opportunism.

KEY woRDs: Sierra of Cazorla (Spain), Parus, space use, overlap, diet.
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APENDICE |

Composicidn porcentual en volumen de los componentes de la dicla que pueden ser estimados
visualmente. Se diferencian unicamente los distintos materiales vegetales y el porcentaje global de
material animal. Se han separado los periodos invernal y estiva) para los mismos meses que en la
tabla I1.
[ Diet composition of Parus spp. as indicated by percent volume contributed by each vegetal food item
and the total of percent for animal matter. Values for the summer (VER) and winter (INV) periods
(see table 11) are given separately.]

P. ater P. major P. cristatus P. caeruleus
VER. Inv. VER. Inv. VER. Inv. VER. Iny.

MATERIAL

VEGETAL . ........ 18.18  61.67 587 6.50 18.20 43.33 20.16  52.50
Restos semillas. . . . .. 12.69 5867 2.51 6.50 16.17 4333 8.15 37.19
Pifiones .. ......... 698 57.61 0.48 3.25 9.81 37.50 26.00
Gramineas (semillas) . 0.07
Bellota (Q. ilex) . ... 1.2} 0.37 0.13 1.01
Semillas indeter.. . . . . 4.42 0.69 2.03 3.25 6.23 2.50 7.14  10.69
Brotes ............ 0.56 0.80 10.81
TOTAL FRUT. CARN. . . . 6.18 3.36 0.78 12.00 5.00
R. ulmifolius. . . .. ... 5.69 2.16 0.78 9.81 5.00
L.etrusea. ......... 0.17 0.48
B. hispanica . . ... ... 072  93.50
Riocanina.......... 1.19
Otros frut. carm.. . ... 0.31 1.00
MATERIAL

ANIMAL. ... ... ... 81.50 37.78 93.07 93.50 8180 56.66 80.61 47.50






