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Parejo, D., Silva, N., Danchin, E., Avilés, J.M. 2017. Los cernicalos usan dos tipos distintos de informacién social intraespecifica cuando
eligen sitios de reproduccion. Ecosistemas 26(3): 39-47. Doi.: 10.7818/EC0S.2017.26-3.06

La informacién social, que es aquella extraida del comportamiento y éxito de otros individuos, puede determinar la eleccion de habitat de reproduccion.
Ademas, las sefales, que han evolucionado para transmitir informacién, podrian también constituir una fuente de informacién social comunicando
la calidad de sus portadores. Aqui, primero comprobamos experimentalmente si una especie de ave rapaz, el cernicalo vulgar (Falco tinnunculus),
usa informacion social proporcionada por el éxito de los congéneres para elegir sus sitios de reproduccion, y después aportamos la primera evidencia
correlativa del uso de la coloracién del plumaje de los conespecificos como otra fuente de informacion social en este contexto. Para ello estudiamos
el impacto de una manipulacién del éxito reproductor local de conespecificos a escala de parche sobre la seleccion de habitat durante 2 afios con-
secutivos. Ademas recogimos informacion sobre la coloracion del plumaje de los individuos durante un afio y analizamos la relacion con la eleccion
de habitat al afo siguiente. Nuestros resultados muestran que los cernicalos usan el éxito de reproduccion de los congéneres en sus decisiones de
emigracion y que podrian fijarse en la coloracién del plumaje de las hembras como sefial de calidad de las hembras residentes para las decisiones
tanto de emigracién como de inmigracion. Por tanto, parece que esta especie puede usar ambas fuentes de informacion, el éxito de los congéneres
y las sefales que indican calidad, en su eleccién de habitat.
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Parejo, D., Silva, N., Danchin, E., Avilés, J.M. 2017. Kestrels rely on two different types of social information from conspecifics when cho-
osing breeding habitats. Ecosistemas 26(3): 39-47. Doi.: 10.7818/EC0S.2017.26-3.06

Breeding habitat selection is strongly influenced by social information, which is that extracted from the behaviour and performance of other individuals.
Also, signals shaped by selection to convey information may be used by unintended receivers as a particular form of social information that has been
neglected in a breeding habitat selection context so far. Here, we first tested experimentally whether Eurasian kestrels (Falco tinnunculus) rely on
social information provided by conspecifics’ performance by studying the impact of patch scale manipulations of the local reproductive success of
conspecifics on their habitat selection during two consecutive years. Second, we provide correlative evidence for the use of plumage coloration of
conspecifics as a potential source of social information in the same context of breeding habitat choice in the species. For this purpose, we collected
information on individual plumage colouration during one year and analysed its relationship with the habitat choices of individuals in the following
year. Our results show that Eurasian kestrels rely on conspecific breeding performance during their emigration decisions, and might rely on female
plumage colouration as a signal of resident females’ quality for emigration and immigration decisions. That is, both sources of information, conspecific
performance and signals indicating quality, may be used in habitat selection decisions by this species.
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Introduccion

La informacion social (aquella extraida de las interacciones con
otros organismos, Wagner y Danchin 2010) afecta a muchas deci-
siones animales que determinan la eficacia biolégica, como el for-
rajeo, la eleccién de habitat y la eleccion de pareja (Seppéanen et
al. 2007). Asi, los individuos pueden adquirir informacién social
valiosa fijandose en pistas producidas por otros individuos durante
la realizacion de sus actividades (Danchin et al. 2004; Lotem et al.
1999). Ademas, las sefiales comportamentales, morfoldgicas y/o fi-
siolégicas de otros individuos podrian también constituir una fuente
de informacién social comunicando la calidad de sus portadores

(Danchin et al. 2004). Tanto las pistas, como las sefales, pueden
revelar éxito (Wagner y Danchin 2010) pero difieren entre si en que
las pistas son proporcionadas de forma no intencionada mientras
que las sefales evolucionaron para proporcionar informacion y, por
tanto, informan de forma intencionada a receptores concretos. Sin
embargo, las sefiales también pueden informar de forma inadver-
tida a receptores no intencionados, los cuales se aprovecharian de
estas sefales (McGregor 1993; Otter et al. 1999). Asi, por ejemplo,
en aves, los parasitos obligados de cria, que ponen siempre sus
huevos en los nidos de otras especies, podrian espiar las sefiales
sexuales de sus hospedadores potenciales para detectar los
mejores padres para sacar adelante a sus hijos parasitos (Parejo y
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Aviles 2007; Soler et al. 1995). También a nivel intraespecifico se
ha mostrado, por ejemplo, que para individuos de un sexo es util
cuando estan evaluando a las potenciales parejas espiar las
sefales usadas en la competencia intrasexual entre individuos del
otro sexo (McGregor 1993; Otter et al. 1999).

La eleccion de habitat de reproduccion es un proceso clave
para los organismos porque afecta el éxito reproductor tanto in-
mediato como a largo plazo (Orians y Wittenberger 1991). Por ello,
la seleccion natural deberia favorecer el uso de cualquier clase de
informacion que revele la calidad de habitat y, por tanto, que au-
mente la capacidad de los individuos de evaluar su entorno (\Wag-
ner y Danchin 2010). Es por ello esencial documentar las pistas
proximales que afectan a la eleccion de habitat de reproduccion
para entender las implicaciones ecolodgicas y evolutivas de las dis-
tintas estrategias (Fletcher 2007). Muchos estudios han mostrado
que las aves, tanto solitarias (e.g. Doligez et al. 2002; Parejo et al.
2005; Ward 2005; Parejo et al. 2007; Redmond et al. 2009), como
sociales (Brown et al. 2000; Nocera et al. 2006; Aparicio et al. 2007;
Betts et al. 2008), pueden usar la informacion social para elegir
habitats de reproduccién. Sin embargo, en este contexto, el papel
potencial de las sefales de reproductores ya establecidos como
fuente de informacién social no ha sido aun documentado. Las
sefales, sean sexuales o de otro tipo como las sociales, pueden
revelar la calidad del portador y, por tanto, de sus territorios (An-
dersson 1994). El mecanismo que explica esta conexion indirecta
entre la calidad individual y del territorio podria estar basado en la
relacion entre esas sefales y la habilidad de lucha, lo que llevaria
a la adquisicién y mantenimiento de territorios de alta calidad por
los individuos con las sefiales mas exageradas (Reudink et al.
2009; Studd y Robertson 1985). Alternativamente, la expresion de
las sefiales podria correlacionarse con la condicion o la edad, lo
que podria llevar a los individuos con las sefiales mas exageradas
a instalarse en los mejores sitios (Hill 1988).

Aqui nosotros manipulamos a escala de parche el éxito repro-
ductor local de una rapaz, el cernicalo vulgar (Falco tinnunculus).
Para ello, usando manipulaciones del tamafio de nidada, modifi-
camos el nimero medio de pollos volados por parche al alzay a la
baja durante 2 afios consecutivos en una poblacién natural. Después
estudiamos la eleccion de habitat de reproduccién durante los dos
afios posteriores. Nuestros objetivos eran dobles: por un lado, in-
vestigar si los cernicalos usaban el éxito de los congéneres durante
las decisiones de eleccion de habitat de reproduccion. Evidencia cor-
relativa previa sugiere que los cernicalos vulgares usan informacion
social procedente del éxito reproductor de otros individuos para la
eleccion de habitat de reproduccion (Parejo et al. 2005). Si los cer-
nicalos se fijan en la informacion social de los congéneres, espera-
mos detectar una preferencia hacia los parches donde el éxito
reproductivo local fue artificialmente Aumentado en relacion con los
Controles, y hacia los Controles en relacién a los parches Disminui-
dos. En segundo lugar, de forma preliminar, exploramos la hipétesis
que propone que las sefiales que indican la calidad de sus porta-
dores durante la eleccidn de pareja o en la competencia intrasexual
podrian ser explotadas por otros individuos fuera de estos contextos
para obtener informacién sobre la calidad del habitat. Exploramos
las predicciones de esta hipdtesis estudiando si la coloracion del
obispillo de los cernicalos a escala de parche un afio explica aspec-
tos de la eleccion de habitat al afo siguiente. La coloracién del
obispillo en esta especie se correlaciona en los dos sexos con difer-
entes indicadores de la eficacia bioldgica como el éxito reproductor,
la habilidad de caza o la condicion tanto en otras poblaciones (Pa-
lokangas et al. 1994; Vergara y Fargallo 2008; Vergara et al. 2009;
Lépez-ldiaquez et al. 2016) como en la poblacién objeto de estudio
(Parejo et al. 2011). En particular, nuestra hipotesis requiere que,
para un éxito reproductor local dado, los individuos que estan bus-
cando lugares de reproduccion prefieran parches con residentes de
alta calidad (i.e. con obispillos del color que indique mayor calidad).
Como en esta especie la coloracion del plumaje indica la calidad in-
dividual, deberia haber una correlacién entre el éxito reproductivo
individual y la coloracién del plumaje que nuestra manipulacion del
éxito reproductivo local a escala de parche probablemente dismi-
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nuya. Por tanto, si los cernicalos se fijan en la coloracién del plumaje
de los congéneres, esperamos detectar una preferencia dentro de
los parches manipulados (tratamientos Aumentados y Disminuidos)
por aquellos parches con plumajes mas coloreados de media, inde-
pendientemente de la manipulacion aplicada.

Material y Métodos

Sistema de estudio y recogida de datos

Estudiamos una poblacion reproductora de cernicalos criando
en cajas nido colocadas en apoyos eléctricos en la provincia de
Caceres, en el oeste de Espafia (39°27°N, 6°20°E). Definimos 12
parches que incluian cada uno una media de 18.25 (+ 3.93, t+de)
cajas nido para los cernicalos. La distancia entre postes eléctricos
es constante (100 m) y, por ello, los parches tienen una longitud de
entre 1500 y 2500 m. La mayoria de los parches estan separados
unos de otros por varios kms en linea recta, determinados por la
ausencia de cajas nido en un grupo de postes eléctricos consecu-
tivos. En los pocos casos en los que los parches estan mas proxi-
mos (2 grupos de 2 parches cada uno), la distancia minima entre
ellos es de 300 m y entre los dos parches siempre se interpone una
barrera antropogénica como una autovia y/o edificios, de forma que
se espera que las aves los consideren como parches de habitat
diferentes. El cernicalo fue el ave reproductora mas abundante en
la zona de estudio, con una tasa de ocupacion media (+ se) por
parche de 47 % (+ 4), aunque otras especies como la carraca eu-
ropea (Coracias garrulus), la grajilla (Corvus monedula) y el es-
tornino negro (Sturnus unicolor) también criaron en la zona de
forma mas o menos frecuente.

El cernicalo es un ave territorial que en el area de estudio es
principalmente residente. Después de un periodo de estancia de
los pollos en el nido de 31 dias (Cramp y Simmons 1988) se pro-
duce la salida del nido. Después del vuelo, los juveniles per-
manecen alrededor de los territorios durante unas dos semanas, lo
que puede facilitar la adquisicion de informacién social por los con-
géneres puesto que la presencia de los juveniles puede servir como
pista indicadora del éxito reproductor.

La mayoria de los cernicalos cria por primera vez en su primer
afo de vida pero normalmente lo hacen lejos de su zona natal (Vil-
lage 1990). De acuerdo con esto, en nuestra poblacion sélo se re-
produjo 1 juvenil en su primer ano de vida de 128 individuos
nacidos y marcados en la zona y 4 de 174 lo hicieron en su se-
gundo ano de vida. Es decir, de 302 pollos marcados en el area de
estudio en 2005 y 2006, sélo fueron recapturados en el area como
reproductores 5 individuos entre 2006 y 2007, lo que indica que la
filopatria natal es escasa y/o la supervivencia juvenil baja.

Los cernicalos son sexualmente dicromaticos en la coloracion
del plumaje. Aqui estudiamos solo uno de los parches de plumaje
sexualmente dicromaticos, el obispillo, porque sélo encontramos
evidencia de una relacion entre la coloracion del plumaje de esa
parte y la calidad individual. Asi, la coloracion del obispillo se cor-
relaciona con el éxito reproductor en machos (Palokangas et al.
1994), esta limitada ambientalmente y se correlaciona con el
tamafo de puesta en las hembras (Vergara et al. 2009), funciona
como sefal de estatus en las hembras reproductoras (Lépez-Idi-
aquez et al. 2016) y se relaciona con la capacidad cazadora en los
pollos macho (Vergara y Fargallo 2008). Ademas, en nuestra
poblacion, la coloracion del obispillo explicéd la condicion de la hem-
bray se relacion6 con la inmunidad innata en ambos sexos (Parejo
et al. 2011). Esto sugiere que la coloracion del obispillo se relaciona
con la calidad individual y, por tanto, que la calidad de habitat podria
estar primero relacionada con la calidad individual y, como conse-
cuencia, con la coloracion del plumaje.

Manipulamos el éxito reproductor local de los cernicalos du-
rante las primaveras de 2005 y 2006 y observamos sus efectos du-
rante las primaveras de 2006 y 2007. Ademas en 2006 medimos la
coloracion del plumaje de individuos reproductores (65 adultos, 42
hembras y 23 machos) y la relacionamos con la seleccion de habi-
tat durante la primavera de 2007.
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Visitamos las cajas nido semanalmente desde Abril a Julio para
determinar la ocupacion, los parametros reproductivos y las tasas
de emigracion e inmigracion. Los adultos fueron capturados en los
nidos, algunas hembras durante las visitas rutinarias al final de la
incubacion y el resto de hembras y todos los machos con una
trampa puesta en el nido al principio del periodo nidicola (entre los
dias 2y 8 de vida de los pollos). Capturamos 137 cernicalos adultos
durante el estudio (16, 64 y 57 individuos en 2005, 2006 y 2007,
respectivamente), 91 hembras y 46 machos. Para 41 nidos (20 en
2006 y 21 en 2007) capturamos los dos miembros de la pareja. Los
adultos fueron anillados durante la captura, en 2006 ademas
recolectamos de 3 a 5 plumas del mismo sitio del obispillo de ma-
chos y hembras para los analisis de color, intentando recogerlas
de modo que estas plumas reflejaran el color global del obispillo.
Tomamos medidas del peso y la longitud del tarso de los pollos
cuando éstos tenian una media de 15 dias de edad.

Eleccién de habitat de reproduccion

Cuantificamos la preferencia por los sitios de reproduccién us-
ando 4 variables. Primero la probabilidad de cada individuo cap-
turado de moverse entre dos parches diferentes en dos afios
consecutivos (fieles versus emigrantes). Segundo, la probabilidad
de cada individuo capturado de moverse entre dos nidos diferentes,
del mismo o diferente parche, en dos afos consecutivos (fieles ver-
sus emigrantes). Tercero, la probabilidad de cada nido de ser ocu-
pado en dos afios consecutivos (nidos reocupados versus
no-reocupados) independientemente de la identidad de los repro-
ductores. Esta ultima variable proporciona una medida adicional de
las probabilidades de emigracion desde los parches y los nidos
porque las dos variables primeras que miden esto probablemente
sobreestimen la emigracion en 2006, ya que en 2005 sélo se cap-
turaron 16 individuos. Finalmente, también usamos la tasa de in-
cremento poblacional por parche que fue medida como la ratio
entre el numero de parejas de cernicalos criando en afos suce-
sivos en un parche (Nw1/Nt). En los cernicalos en general, y en
nuestra poblacién en particular, la filopatria natal es bastante baja
(ver mas arriba). Por tanto, las variaciones en el tamafo poblacional
por parche es probable que sean causadas principalmente por la
llegada a la poblacion de individuos foraneos (inmigracion) y tam-
bién, aunque en menor grado, por la emigracion, pudiendo descar-
tarse que las variaciones se deban a la incorporacion de los
juveniles a sus parches de nacimiento.

Manipulacién experimental

Manipulamos el éxito reproductor de los cernicalos a escala de
parche moviendo 1 6 2 pollos de 5 dias de edad entre nidos de los
parches Disminuidos a nidos de los parches Aumentados en 2005
y 2006. Los pollos de los nidos adoptivos eran emparejados por la
edad y el peso con los de los nidos de origen. Ademas, se cam-
biaron pollos de la misma edad entre pares de nidos de Parches
Control de Manipulacion. Dependiendo del tamafio inicial de nidada
de los nidos receptores, afiadimos 1 6 2 pollos, de forma que las
nidadas pequefas recibieron 2 pollos y las grandes sélo 1. Ha-
ciendo esto se maximizo la supervivencia de los pollos en los nidos
y el tamafio final de nidada nunca excedi6 el tamafio de nidada
maximo natural en la poblacion.

Los parches fueron asignados al azar (ver apéndice) a los difer-
entes tratamientos en 2005: 1) Tratamiento Disminuido (N = 4
parches cada afio), en los que se redujo el éxito reproductor del
50% de los nidos con pollos, que fueron afadidos a nidos recep-
tores de los parches Aumentados. 2) Tratamiento Control (N = 2
parches cada afio), en los que el éxito reproductor del parche no
se alterd. 3) Tratamiento Control de Manipulacion (N = 2 parches
cada afo), en los que una media del 46% de los nidos con pollos
recibieron pollos de nidos de otros parches Control de Manipu-
lacion. El éxito reproductor medio del parche se mantuvo inalterado.
4) Tratamiento Aumentado (N = 4 cada afio), en los que el éxito
medio del 24% de los nidos con pollos fue aumentado. Los mismos
tratamientos fueron aplicados en 2006.
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Andlisis de color

Para las medidas de color, colocamos las plumas cuidadosa-
mente sobre papel negro simulando la colocacion natural de las
mismas sobre el ave y siempre la misma persona (N.S.) registro
los datos espectrales en total oscuridad con un espectrofotometro
Ocean Optics DH 2000 spectrophotometer (Dunedin, FL, USA) (ver
material suplementario electrénico).

La coloracién del obispillo difiere entre sexos en los cernicalos
(Cramp y Simmons 1988), siendo en la mayoria de las hembras a
rayas marrones y negras y gris en los machos. No obstante, el 30%
de las hembras en nuestra poblacién tenian grisaceo, o gris, en vez
de marrén en las bandas mas anchas, lo que da al obispillo una
apariencia gris (Parejo et al. 2011). Por ello se analizé por separado
la coloracion de machos y hembras, resumiéndose los espectros de
reflectancia con el brillo, la saturacién y el tono (ver apéndice).
Como las variables de color estan normalmente correlacionadas,
hicimos andlisis de componentes principales (ACP) para las vari-
ables de color del obispillo de las hembras y de los machos por sep-
arado, reduciendo el numero de variables (ver apéndice). La
coloracién del obispillo de las hembras fue reducida a 2 factores
principales: CP1 que explicé el 50% de la variacién y el CP2 que
explico el 24% de la variacion. Las hembras con puntuaciones altas
positivas en el CP1 mostraron un plumaje marrén menos brillante y
mas saturado y con un tono a mayor longitud de onda, siendo, por
tanto, hembras con apariencia marrén en el obispillo, contrastando
con las hembras con puntuaciones negativas altas en el CP1 que
mostraron apariencia gris en el obispillo. Las hembras con puntua-
ciones positivas altas en el CP2 mostraron barras negras mas
brilantes (ver apéndice). La coloracion del obispillo de los machos
fue reducida al primer CP que explico el 54% de la variacion. Los
machos con puntuaciones altas positivas en el CP1 mostraron
obispillos de color intenso y brillante.

La variacion en el tamafo muestral entre distintos analisis es-
tadisticos se debe al hecho de que no se cogieron plumas de de-
terminados individuos por razones logisticas.

Andlisis estadisticos

Los analisis fueron realizados usando el programa estadistico
SAS. Primero, para analizar la eficacia de la manipulacién experi-
mental testamos el efecto del tratamiento sobre la cantidad y calidad
de los volantones. Llevamos a cabo Modelos Lineales Mixtos (LMM
en SAS, procedimiento MIXED) para evaluar el efecto del
tratamiento sobre la condicion fisica de los pollos (residuos del peso
sobre la longitud del tarso) y sobre la cantidad de volantones. En el
primer analisis la variable respuesta fue la condicion media de los
pollos de cada nido y en el segundo la cantidad de volantones pro-
ducidos por nido. En estos analisis el parche se introdujo como un
factor aleatorio para tener en cuenta que los nidos de un mismo
parche pueden no ser independientes y también el afio para contro-
lar por las variaciones anuales en la productividad de los cernicalos.

Usamos Modelos Lineales Mixtos Generalizados (GLMM en
SAS, procedimiento GLIMMIX) con funcién de unién logit y distribu-
cion binomial para analizar el efecto del tratamiento sobre la prob-
abilidad de cada cernicalo reproductor de emigrar de un parche o
un nido entre dos afios consecutivos y sobre la probabilidad de un
nido ocupado previamente por un cernicalo de ser reocupado al
afo siguiente. Cuando analizamos el efecto del tratamiento sobre
la probabilidad de emigracion, el sexo de los individuos se introdujo
como un factor porque el sexo normalmente afecta a las decisiones
de emigracion (Greenwood 1980). En los tres modelos, también se
introdujo como predictor el éxito reproductor del individuo/nido
(como numeros de pollos volados) en el afio t (2005 para los indi-
viduos que se reprodujeron en 2006, 2006 para los individuos que
se reprodujeron en 2007) para considerar el efecto de la informa-
cion personal que puede determinar las decisiones de dispersion
(e.g. Nager et al. 1996). Finalmente, introdujimos el parche como
un efecto aleatorio para considerar el hecho de que las decisiones
de emigracion de los individuos criando en el mismo parche podrian
no ser independientes. En los andlisis del efecto del tratamiento
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sobre las probabilidades de emigracién no introdujimos el nido
como efecto aleatorio porque consideramos a los reproductores de
los mismos nidos como eventos independientes ya que de los 20
nidos en los que capturamos los dos adultos en 2006, ninguno de
los 14 individuos recapturados estaban reproduciéndose con el
mismo compariero en 2007. El efecto del tratamiento sobre la tasa
de incremento poblacional de los parches fue analizado mediante
un Modelo Lineal General (GLM en SAS, procedimiento GLM).

Las relaciones entre la coloracion del plumaje y la preferencia
de habitat fueron estudiadas llevando a cabo los mismos modelos
que arriba, pero: 1) usando sélo datos de 2006 y 2007 porque sélo
medimos las coloracién en 2006; y 2) llevando a cabo esos mode-
los dos veces, primero, introduciendo los valores medios de la col-
oracion del obispillo de todas las hembras de cada parche v,
después, con los valores medios de la coloracion del obispillo de
todos los machos de cada parche. Por ejemplo, llevamos a cabo
un Modelo Lineal Mixto Generalizado (GLMM en SAS, proced-
imiento GLIMMIX) con funcién de unién logit y distribucién binomial
en el que la probabilidad de cada cernicalo reproductor de emigrar
de un parche entre dos afos consecutivos fue la variable dependi-
ente. En este andlisis introdujimos el sexo como un factor y el valor
medio de coloracion del obispillo de hembras o machos, el
tratamiento y el éxito reproductor individual (como numero de pollos
volados) como predictores. Finalmente, introdujimos el parche
como un efecto aleatorio.

En todos los andlisis el efecto del tratamiento fue continuo desde
0 (parches Disminuidos) a 2 (parches Aumentados) porque teniamos
expectativas ordenadas con respecto a ellos (ver mas arriba).

La seleccion de modelos se llevd a cabo por procedimientos
paso a paso hacia atras, eliminando, uno a uno, los efectos que
estaban mas lejos de la significacion estadistica, que fue estable-
cida en el valor de P < 0.05.

Resultados

Eficacia de la manipulacién

La condicion fisica media de los pollos no estuvo afectada por
la manipulacion experimental (LMM, F173 = 0.04, P = 0.84). Sin em-
bargo, el numero medio de volantones por pareja reproductora es-
tuvo afectado por el tratamiento (LMM, F1, 130 = 9.32, P = 0.003,
estima + error estandar = 0.45 + 0.15, Fig. 1). El niUmero de volan-
tones se redujo en los parches Disminuidos comparados con los
parches Control y Aumentados (Fig. 1). Ni el efecto del parche, ni
el del afio fueron significativos en ninguno de los andlisis anteriores
(p > 0.20). El nimero medio de volantones no difirié entre los dos
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Figura 1. Efecto de la manipulacién del éxito reproductor local en el afo t
sobre el nimero medio de volantones por nido. Las barras de error indican
media * error estandar.

Figure 1. Effect of the manipulation of the local reproductive success in year
t on mean number of fledglings per nest. Error bars show the mean + stan-
dard error.
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tipos de parches control (Tukey test, t =-0.65, P = 0.51). Por tanto,
como el tratamiento de Control de Manipulacion fue disefiado para
controlar por el efecto de la manipulacion independientemente del
tratamiento aplicado, y ninguna de las dos variables (cantidad y cal-
idad de volantones) varié entre los dos tratamientos control, los
datos de esos dos tratamientos fueron combinados para los analisis
siguientes. Las diferencias observadas entre los tratamientos en
las medidas del éxito reproductor por parche parecieron ser sélo la
consecuencia de nuestro experimento, porque ni la condicion fisica
media de los volantones (LMM, F157 =0.01, P =0.91), ni el nUmero
medio de volantones (LMM, F1s9 =1.57, P = 0.21) difirid entre los
tratamientos cuando soélo consideramos nidos no manipulados en
cada tipo de parche.

Respuesta a la manipulacion del éxito reproductor local

Ni la probabilidad de emigracién de los parches ni la de los
nidos entre el afio t y el t+1 estuvo afectada por el tratamiento
(Tabla 1). Sélo el éxito reproductor individual en el afio t afect6 neg-
ativamente a la probabilidad de emigracién de los individuos desde
los parches (Tabla 1).

La probabilidad de un nido ocupado en el afio t de ser reocu-
pado en el afo t+1 estuvo afectado por el tratamiento (Tabla 1). La
probabilidad de reocupacion fue mayor en parches Aumentados
que en Disminuidos (Fig. 2). El éxito reproductor del nido estuvo
también positivamente relacionado (Tabla 1) con la probabilidad de
reocupacion de los nidos.

La tasa de incremento poblacional del parche no estuvo afec-
tada por el tratamiento (GLM, F122 =2.12, P = 0.16).

Respuesta a la coloracion del plumaje de los conespecificos

La probabilidad de emigracion de los cernicalos desde los
parches y los nidos entre 2006 y 2007 no estuvo relacionada con la
coloracion del plumaje del obispillo de las hembras en 2006 (Tabla
2). En este set de datos, como en el que consideramos todos los
datos (ver apartado anterior), solo el éxito reproductor individual en
el afo t estuvo negativamente relacionado con la probabilidad de
emigracion de los individuos desde los parches (Tabla 2).

Al igual que en el set de datos para los 3 afios (ver anterior apar-
tado), la probabilidad de reocupacién de los nidos estuvo sélo afec-
tada por el tratamiento (Tabla 2), de forma que fue mayor en parches
Aumentados que en los Control o Disminuidos. Cuando sélo anal-
izamos parches manipulados (es decir, parches Aumentados y Dis-
minuidos) la probabilidad de reocupacion estuvo negativamente
relacionada, aunque solo de forma cercana a la significacion,
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Figure 2. Efecto de la manipulacion del éxito reproductor local en el afio t
sobre la probabilidad de reocupacién en el afio t+1 de los nidos previamente
ocupados. Las barras de error indican media + error estandar.

Figure 2. Effect of the manipulation of the local reproductive success in year
t on reoccupation probability in year t+1 of previously occupied nests. Error
bars show the mean * standard error.
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con la coloracion del obispillo de las hembras residentes (GLMM,
efecto del CP1 del obispillo: F141 = 3.72, P = 0.06, estima + error
estandar = -0.15 £ 0.08). En esos parches manipulados, la proba-
bilidad de reocupacion de un nido estuvo también relacionada pos-
itivamente con el éxito reproductor del nido en el afio t (GLMM,
F141=8.28, P = 0.006), pero ni el tratamiento (GLMM, F135 = 0.55,
P = 0.46), ni el efecto aleatorio del parche (GLMM, Z=0.67,P =

0.25) fueron significativos.

Parejo et al. 2017

La tasa de incremento poblacional por parche estuvo rela-
cionada negativamente sélo con el marrén del obispillo de las
hembras que se reprodujeron en el afio t (GLM, CP1 del obispillo,
F19 = 4.30, P = 0.05, estima % error estandar = -0.36 £ 0.17,

Fig. 3).

Ninguna de estas variables analizadas estuvo relacionada con
la coloracion del obispillo de los machos (P > 0.1 en todos los

casos).

Tabla 1. Efectos de la informacién social producida de forma inadvertida (éxito reproductor local manipulado) en 2005 y 2006 sobre la emigracion de los

cernicalos en 2006 y 2007.

Table 1. Effects of the inadvertent social information (manipulated local reproductive success) in 2005 y 2006 on kestrel emigration in 2006 and 2007.

Variable dependiente Efectos independientes Tipo de variable gl F P Estima * error estandar
Probabilidad de emigracion del ~ Tratamiento Covariable 1,56 0.09 0.77
parche Sexo Factor fijo 1,56 0.37 0.54
Exito reproductor individual Covariable 1,68 4.70 0.03 -0.36 £0.17
Parche Factor aleatorio Z=0.80 0.21
Probabilidad de emigracion del  Tratamiento Covariable 1,53 0.55 0.46
nido Sexo Factor fijo 1,53 2.66 0.11
Exito reproductor individual Covariable 1,65 3.05 0.08
Parche Factor aleatorio Z=1.48 0.07
Probabilidad de reocupacion de Tratamiento Covariable 1,119 6.93 0.0096 0.39+0.15
nidos previamente ocupados  Eyito reproductor del nido Covariable 1,119 587 0.02 0.22 +0.09
Parche Factor aleatorio 0.01 0.50

Las variables retenidas en cada modelo se muestran en negrita

Tabla 2. Efectos de la informacién social producida de forma intencionada (coloracion del obispillo de las hembras) en 2006 sobre la emigracién de los

cernicalos en 2007.

Table 2. Effects of the intentionally produced social information (females’ rump coloration) in 2006 on kestrel emigration in 2007.

Variable dependiente Efectos independientes Tipo de variable gl F P Estima * Error estandar
Probabilidad de emigracion del Media del CP1 del obispillo de las hembras Covariable 1,44 0.43 0.51
parche Media del CP2 del obispillo de las hembras ~ Covariable 144 159 021
Tratamiento Covariable 0,44 0.00 0.99
Sexo Factor fijo 1,56 0.37 0.54
Exito reproductor individual Covariable 1,68 4.70 0.03 -0.36 £ 0.17
Parche Factor aleatorio Z=0.80 0.21
Probabilidad de emigracion del Media del CP1 del obispillo de las hembras Covariable 1,41 0.88 0.35
nido Media del CP2 del obispillo de las hembras Covariable 1,41 0.13 0.72
Tratamiento Covariable 1,53 0.55 0.46
Sexo Factor fijo 1,53 2.66 0.11
Exito reproductor individual Covariable 1,65 3.05 0.08
Parche Factor aleatorio Z=148 0.07
Probabilidad de reocupacion de Media del CP1 del obispillo de las hembras ~ Covariable 1,61 1.39 0.24
nidos previamente ocupados 14 ia del CP2 del obispillo de las hembras  Covariable 15 00 098
Tratamiento Covariable 1,62 4.76 0.03 0.16 * 0.07
Exito reproductor del nido Covariable 1,58 0.86 0.36
Parche Factor aleatorio Z=017 043

Las variables retenidas en cada modelo se muestran en negrita
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Tasa de incremento poblacional por
parche

Parejo et al. 2017
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Figure 3. Relacion entre la coloracién media del obispillo de las hembras de cernicalo (CP1 del obispillo) por parche en el afio t y tasa de incremento po-
blacional por parche del afio t al t+1. Las letras al lado de cada punto indican el tipo de parche (D = Disminuido, C = Control y A = Aumentado).

Figure 3. Relationship between the mean rump coloration (rump PC1) of female kestrels per patch in year t and the patch population rate of increase in
year t+1. Letters alongside dots indicate the type of patche (D = Decreased, C = Control and A = Increased).

Discusion

Nuestros resultados, en primer lugar, suponen una prueba ex-
perimental del uso de informacion social basada en el éxito, en la
seleccion de habitat de reproduccion de los cernicalos. Esto re-
fuerza la evidencia previa correlativa que sugiere que los cernicalos
usan el éxito reproductor de otros individuos como una fuente de
informacion social para la eleccion de habitat de reproduccién
(Parejo et al. 2005). Aqui, la probabilidad de reocupacién de nidos
previamente ocupados estuvo influenciada por nuestra manipu-
lacion, de forma que esta probabilidad fue mayor en parches Incre-
mentados que en los Control y en estos que en los Disminuidos.
No es probable que la filopatria natal sea la causante de las difer-
encias encontradas en la probabilidad de reocupacion en los dife-
rentes tratamientos porque es muy baja en nuestra poblacién (ver
arriba). Sin embargo, el resultado podria deberse en parte a la fi-
delidad de los reproductores exitosos a los nidos, como indica la
relacion positiva encontrada entre el éxito reproductor individual y
la probabilidad de reocupacion. Pero la manipulacion del éxito re-
productor local de los conespecificos también afecté a esta proba-
bilidad de reocupacion. Por tanto, el éxito reproductor local de los
conespecificos parece tener sus efectos sobre todos los reproduc-
tores tanto exitosos como no exitosos previamente instalados en
los parches, que podrian ser fijados a los parches Aumentados
como consecuencia de su alta productividad global. Es decir, los
cernicalos parecen usar el éxito reproductor de los congéneres
para evaluar la calidad del habitat de reproduccion.

Nuestra manipulacion no afecto a la tasa de incremento pobla-
cional por parche de los cernicalos. Este resultado podria estar
basado en diferencias en el acceso a la informacién por emigrantes
e inmigrantes (Doligez et al. 2002; Parejo et al. 2007). La informacion
sobre el éxito reproductor local de los congéneres es facil de adquirir
para los residentes, que son emigrantes potenciales. Sin embargo,
la informacion sobre la calidad de otros sitios de reproduccion es
probablemente dificil de recolectar sobre todo para los reproductores
y los individuos de primer afio, que son los inmigrantes potenciales,
debido a limitaciones espaciales y temporales (Doligez et al. 2002).
Como es probable que la tasa de crecimiento poblacional refleje prin-
cipalmente inmigracion, porque muchos reproductores son fieles a
sus parches de reproduccion, es légico que el éxito reproductor de
los congéneres tenga poco efecto sobre esta variable.

En segundo lugar, encontramos apoyo tentativo para la hipotesis
que sugiere que las sefales que revelan calidad individual podrian
ser utilizadas por los prospectores como una fuente de informacién
sobre la calidad del habitat de reproduccion. Las sefales parecieron
cumplir un papel en la seleccion del habitat de reproduccion. Asi, la

probabilidad de reocupacién de nidos previamente ocupados en los
parches manipulados y la tasa de aumento poblacional se relacio-
naron con la coloracion del obispillo de las hembras residentes. Los
cernicalos parecen primero elegir parches de alta calidad donde
ellos y/o sus congéneres fueron mas exitosos, y después parecen
ser atraidos a sitios donde las hembras ya establecidas tenian
obispillos mas grises. El papel sefalizador de la coloracién del
obispillo de las hembras esta apoyado por varios argumentos en
diferentes poblaciones, incluyendo la aqui estudiada (Vergara et al.
2009; Parejo et al. 2011; Lépez-Idiaquez et al. 2016). Asi, la col-
oracion del obispillo de la hembra puede transmitir informacion
sobre su calidad que puede ser usada como una fuente de informa-
cién social por los individuos prospectores. El resultado que indica
que es el color del obispillo de las hembras y no del macho lo que
proporciona informacion social tiene implicaciones interesantes rela-
cionadas con la seleccién diferencial sobre los sexos. Se ha pro-
puesto que la ornamentacién femenina ha sido seleccionada mas a
menudo a través de la competencia femenina por los recursos que
a través de la competencia por los compafieros (Heinsohn et al.
2005; LeBas 2006; Clutton-Brock 2009), por lo tanto, las sefales en
las hembras podrian estar mas influenciadas por la distribucion de
los recursos necesarios para criar y sacar adelante la descendencia
que en los machos (Clutton-Brock 2009). Si asi fuera en los cernica-
los, se esperaria que los individuos que buscaran informacion sobre
la calidad del habitat dirigieran su atencién mas a las sefiales de las
hembras que a las de los machos, lo que parece estar de acuerdo
con nuestros resultados.

Alternativamente, la relacion negativa entre el marron del obispillo
de las hembras residentes y la tasa de incremento poblacional podria
explicarse por la respuesta directa de ambas variables a la calidad
del habitat: las hembras mas grises son individuos de mayor calidad
y que, por tanto, van a tener mas probabilidad de adquirir lugares de
nidificacion en mejores localizaciones, y, como resultado, esos lu-
gares tienen mayor tasa de incremento poblacional.

Otra posibilidad es que la atraccion a los parches con hembras
con coloracion mas gris pudiera estar relacionada con la seleccion
sexual y la eleccién de pareja (Wagner 1998) mas que con la elec-
cion de habitat. Es posible que los cernicalos macho prefieran
parches donde hay hembras atractivas para poder acceder a ellas
mas que por el hecho de criar en el mismo habitat donde crian hem-
bras atractivas. Sin embargo, en nuestro estudio, esta posibilidad se
debilita por el hecho de que la coloracion del plumaje de las hembras
parecio afectar la probalidad de reocupacién de nidos previamente
ocupados en parches manipulados y la tasa de incremento pobla-
cional. Es decir, tanto los machos como las hembras parecieron ser
atraidos por los parches con hembras de mejor calidad.
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Independientemente de si los prospectores se fijan en las se-
fiales que indican calidad, en el éxito reproductor local o en ambos,
nuestros resultados sugieren que dependen de la informacion so-
cial. Ambos mecanismos comportamentales son muy similares ya
que tanto las pistas como las sefales pueden revelar la calidad del
habitat local. Sin embargo, las pistas se producen inadvertida-
mente, ya que los individuos no pueden ocultar su éxito y, mientras
tanto, las sefiales transmiten informacion por disefio (Danchin et
al. 2004). Por ello, los dos mecanismos pueden llevar a dinamicas
evolutivas muy diferentes. Ademas, es probable que la captacion
de estos dos tipos de informacién difiera debido a las diferentes li-
mitaciones temporales que cada una de ellas impone. De hecho,
la informacién sobre el éxito reproductor de los conspecificos esta
disponible al final de la temporada de reproduccion, mientras que
la informacion sobre la coloracion del plumaje esta disponible du-
rante la mayor parte de la temporada de cria. Por lo tanto, los resi-
dentes en cada parche (es decir, los emigrantes potenciales)
podrian fijarse en el éxito reproductor de los congéneres y/o en las
sefiales. Mientras tanto, los reproductores no locales (es decir, los
inmigrantes potenciales), serian mas propensos a fijarse en la co-
loracion del plumaje que esta disponible durante un periodo de
tiempo mas largo que el éxito reproductor conespecifico.

En conclusién, proporcionamos algunas pruebas experimenta-
les del uso de pistas basadas en el éxito reproductor para evaluar
la calidad del habitat en una especie de ave territorial, asi como
evidencia correlativa en apoyo del uso de sefales que indican la
calidad de sus portadores durante la seleccion del habitat de re-
produccioén. En algunas situaciones, la informacion transmitida por
las sefales puede ser menos costosa de adquirir que la informacion
transmitida por el éxito de reproduccion porque las sefiales son in-
herentemente mas llamativas que los rasgos basados en el éxito.
Esto tiene implicaciones ecoldgicas importantes puesto que
sefiales comportamentales, morfolégicas o fisioldgicas tendrian el
potencial de determinar la estructura y dinamica de las poblaciones.
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Apéndice

Sistema de estudio

El cernicalo es un ave de mediano tamafio (230.5 g) con amplia distribucion en la peninsula ibérica (Parejo et al. 2011). El tamafio
de puesta en la zona varié de 2 a 7 huevos (media = 4.9, N = 154), al igual que el tamafio de nidada (2 a 7 pollos, media= 4.6, N = 115).
Fundamentalmente son las hembras las que incuban los huevos, aunque los machos también pueden hacerlo durante cortos periodos
(datos propios). La incubacion dura 34 dias y la estancia de los pollos en el nido 31 dias (Cramp y Simmons 1988).

Manipulacion experimental

En 2005 a cada parche se le aplico al azar uno de los siguientes tratamientos y en 2006 el mismo: 1) Tratamiento Disminuido (N = 4
parches cada afio), en los que el éxito reproductor del 50% de los nidos con pollos (N = 8) se redujo al retirar 1 6 2 pollos, que fueron
afiadidos a nidos receptores de los parches Aumentados. 2) Tratamiento Control (N = 2 parches cada afio), en los que no se llevé a cabo
ninguna manipulacion y el éxito reproductor del parche no se alterd. 3) Tratamiento Control de Manipulacion (N = 2 parches cada afio),
en los que una media del 46% de los nidos con pollos (N = 6) recibieron pollos de nidos de otros parches Control de Manipulacién. Este
tratamiento se aplicd para mantener el éxito reproductor medio del parche inalterado y controlar por el efecto de la manipulacion. 4) Tra-
tamiento Aumentado (N = 4 cada afo), en los que el éxito medio del 24% de los nidos con pollos (N = 9) fue aumentado mediante la
adicion de 1 6 2 pollos procedentes de nidos reducidos. Por tanto, todos los parches incluyeron nidos manipulados y sin manipular
excepto los parches Control que sdlo incluyeron nidos no manipulados.

En 2005, antes de la manipulacion, los parches asignados a los diferentes tratamientos no difirieron ni en el nimero de cajas nido
disponibles (ANOVA con el tratamiento como una variable explicativa continua: F110 = 1.11, p = 0.32), ni en el nimero de cajas nido ocu-
padas por cernicalos (ANOVA con el tratamiento como una variable explicativa continua: F1,10 = 2.44, p = 0.15), (Tabla A1).

Tabla A1. Valores medios por tratamiento de las variables que caracterizan los parches estudiados en el afio 2005, antes del inicio del experimento.
Table A1. Mean values per treatment of the variables characterizing the study patches in 2005, before the beggining of the experiment.

Numero de cajas disponibles

Tratamiento ; A
(media % error estandar

Numero de cajas ocupadas por cernicalo

Disminuido (N = 4 parches) 19.25 + 1.80 7.5+0.64
Controles (Control y Control de Manipulacién) (N = 4 parches) 19.00 + 2.65 7.75+0.75
Aumentado (N = 4 parches) 17.25+1.70 8.5+0.71

Medicion de la coloracion del plumage con espectrometria

La reflectancia del plumaje se midié en el rango entre 300-700 nm con una fuente de luz y de deuterio usando una fibra éptica bifur-
cada puesta sobre la superficie de la pluma con un angulo de 45° e iluminando un area de 1 mm?2. Usando el programa de adquisicion
spectral OOIBase (Ocean Optics), registramos secuencialmente 10 espectros relativo a un blanco estandar de referencia (WS-2) y des-
pués promediamos los espectros para reducir el ruido eléctrico de la toma de datos del espectrofotébmetro. Repetimos este proceso tres
veces, levantando y apoyando la fibra de nuevo sobre la muestra de plumas entre cada exploraciéon. Después promediamos los 3 es-
pectros por individuo.

La mayoria de las hembras de cernicalo tienen obispillos con rayas marrones y negras, si bien un 30% de las hembras en nuestra
poblacion tenian grisaceo o gris en vez de marrén en las bandas mas anchas, lo que da al obispillo una apariencia gris (Parejo et al.
2011). Un estudio previo ha mostrado que las barras marrones y negras difieren en la cantidad de eu- y faeo-melanina (Fargallo et al.
2007), por ello nosotros analizamos separados los datos espectrofotométricos recolectados de esas barras marrones y negras del obis-
pillo. Los espectros de reflectancia de las barras grises-marrones del obispillo de las hembras se resumieron usando tres descriptores
estandar del color (Montgomerie 2006): el brillo, la saturacion y el tono. El brillo fue calculado como la suma de la reflectancia desde 300
a 700 nm. La curva de reflectancia de las partes marrones muestra un gran aumento en reflectancia a altas longitudes de onda que em-
pieza aproximadamente en 550 nm (Parejo et al. 2011), por tanto la saturacion fue calculada como la ratio entre la reflectancia total en
el rango de 550-700 nmy la reflectancia total del espectro completo (300-700 nm). El tono fue la longitud de onda media entre los valores
maximos y minimos de reflectancia del espectro total (ver Montgomerie 2006). Por tanto, las hembras con un obispillo grisaceo deberian
tener mayor brillo relativo y menor saturacion amarillo-rojo que aquellas con obispillo marronaceo. Los espectros de reflectancia de las
partes negras de los obispillos de las hembras se resumieron usando el brillo. Los cernicalos macho tienen el obispillo gris y la reflectancia
de los obispillos grises se resumié usando el brillo y la saturacion UV (como en Doucet et al. 2005).
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Llevamos a cabo analisis de componentes principales (ACP) para las variables de color del obispillo de las hembras y de los machos
por separado. Esto redujo el numero de variables y permitid analizar las relaciones entre estas variables de color con otras variables di-
ferentes. En esos analisis usamos la matriz de correlacion y no se usé ningun factor de rotacién (Budaev 2010). Las puntuaciones de
los ejes principales (CP) de los ACP fueron entonces usadas para definir las diferencias entre individuos en machos y hembras separa-
damente. Para determinar el nimero de factores retenidos seguimos la regla de extraer los factores con valor propio = 0.95. La coloracion
del obispillo de las hembras fue reducida a 2 factores principales: CP1 (valor propio = 2) que explicé el 50% de la variacion y recibié co-
eficientes elevados para la saturacion amarilla-roja, el tono y el brillo de la parte marrén (ver debajo); y el CP2 (valor propio = 0.95)
explico el 24% de la variacién y tuvo coeficientes positivos para el brillo de la parte negra (ver debajo). Asi, hembras con puntuaciones
altas positivas en el CP1 mostraron un plumaje marrén menos brillante y mas saturado y con un tono a mayor longitud de onda que las
hembras con puntuaciones negativas en el CP1. Las primeras hembras tenian apariencia marrén en el obispillo, contrastando con las
hembras con puntuaciones negativas altas en el CP1 que mostraron apariencia gris en el obispillo. Ademas, las hembras con puntuaciones
positivas altas en el CP2 mostraron barras negras mas brilantes que las hembras con puntuaciones negativas en ese eje. La coloracion
del obispillo de los machos fue reducida al primer CP (valor propio = 1.1) que explic el 54% de la variacion y obtuvo coeficientes positivos
para el brillo y la saturacion UV (ver debajo). Por ello, los machos con puntuaciones altas positivas en el CP1 mostraron obispillos de
color mas intenso y brillante que los machos con puntuaciones negativas en este eje (Tabla 2).

Tabla 2. Coeficientes del analisis de componentes principales para las variables de color del obispillo de los cernicalos adultos. Las puntuaciones de los
CP se basan en 41 hembras y 23 machos.

Table 2. Principal components loadings for colour variables of the rump of adult kestrels. PC scores are based on 41 females and 23 males.

Componentes principales

Hembras Machos

CP1 CP2 CP1
Brillo del marrén -0.51 -0.03
Saturacion amarilla-roja del marréon 0.58 0.10
Tono del marrén 0.59 0.26
Brillo del negro -0.23 0.96
Brillo del gris 0.71
Saturacién UV del gris 0.71
% Varianza explicada por:
—cada componente 50 % 24% 54%
—acumulativo 50 % 74% 54%
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