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Los patrones generales de distribución geogrdica de la avifauna invemante 
en la Península ibérica han sido estudiados desde diferentes puntos de vista. 
BERNIS (1 966- 197 l), S m s  (1 982) y ASENSIO (1 984) han analizado la distribu- 
ción de las recuperaciones invernales de aves anilladas de gran parte de las 
especies ibéricas, y B E ~ S  (1964), FERNANDEZ-CRUZ et al. (1981), ENA y 
PURROY (1982) y PURROY et al. (1984), entre otros, ban apuntado datos 
cuantitativos referentes a la distribución de los efectivos de ciertos grupos 
durante este período del año. En lo concerniente a los Passerifomes, se ha 
acumulado durante los Úitimos años una aceptable información sobre la 
distribución de sus abundancias (véase revisiones de TELLER~A et al. 1983 y 
TELLER~A y SANTOS, 1984) que ha permitido ilustrar la relación existente entre 
la densidad y estructura de diferentes comunidades invernaies y ciertas variables 
ambientales (JORDANO, 1985; SANTOS y TELLER~A, 1985), aunque, dada la 
ubicuidad y variedad de respuestas de este gnipo de aves es prematuro 
generalizar sobre los factores determinantes de su distribución invernal (véase, 
por ejemplo, KRICHER, 1975, y DUNNING y BROWN, 1982). 

En este trabajo se a m h n  las características de la distribución de los 
paseriformes invernantes (córvidos excluidos) en el norte de España (más 
concretamente en el País Vasco y áreas circundantes). Se ha seleccionado esta 
zona por situarse en el límite de las regiones bioclimáticas eurosiberiana y 
mediterránea (véase OZENDA et al., 1979). Este hecho propicia una rápida 
sucesión de condiciones ambientales que permiten el análisis de la forma en que 
la avifauna se adapta a ellas. Por otro lado, esta región (cuya avifauna invernal 
ya ha sido estudiada desde diversos puntos de vista: TELLEF~A y SANTOS, 1982; 
TELLERÍA, 1983, a y b; GALARZA, 1983; CARRASCAL y TELLERÍA, 1985a) 
presenta unas condiciones ambientales y agrícolas representativas de las de 
buena parte de la mitad septentrional de la Península Ibérica, lo que puede 
conferir una mayor trascendencia a los resultados y conclusiones obtenidos en 
su estudio. 

En el presente trabajo se analizan únicamente las áreas cultivadas, por ser 
éstas las unidades ambientales más importantes y extendidas (45 % de la 
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suprtlcie total del brea; dase Ministerio de Agricultura, 1978), lo que faciüta el 
análisis de las variaciones regionales ni la distribución de las aves. Por otro 
lado, estos medios albergan en esta zona a la mayoría de la avifauna invernante 
(véase TELLER~A, 1983 a, y SANTOS y TELLER~A, 1985). En consecuencia, su 
objetivo concreto es el análisis de la relación entre la distribución de la avifauna 
y los parámetros climatológicos y pisajisticos asociados a los diferentes 
sistemas de cultivo existentes en la zona. Para ello se ha compartimentado a la 
misma en una serie de sectores sobre los que se han definido unos gradientes 
climatológicos y agrícolas con la ayuda de técnicas multivariantes (véase 
CAPEN, 1981). Sobre estos gradientes, y siguiendo la metodologia propuesta por 
ROTENBERRY (1978) y R ~ N B E R R Y  y WIENS (1981), se ha estudiado la 
distribución de la avifauna. 

Area & estudio 

El área de estudio se sitúa entre los 42025' y 43030'N y los 1°30' y PWO, 
incluyendo la totalidad de las provincias de Alava, Guipiucoa y V i y a ,  así 
como sectores de las de Burgos, Logroño, Navarra y Santander (figura 1). 

La región eurosiberiana está acantonada en las vertientes septentrionales del 
conjunto de macizos montañosos que cnizan esta región de Este a Oeste y 
a lama su óptimo entre el mar y la vertiente atlántica de las Montañas Vasais. 
Siguiendo a RivAS MART~NE (1981), podemos decir que esta región se 
subdivide en dos pisos bioclimáticos: el piso colino (desde el nivel del mar hasta 
unos 600 m.s.n.m., wacterizado por presentar temperaturas medias de las 
mínimas del mes m& fno (m) comprendidas entre los 0" y 10°C) y el piso 
montano (muy poco extenso y situado en las montañas, por enama de los 600 
metros, con valores de m comprendidos entre O" y -4°C). Las áreas dtivadas 
de esta región se sitúan en el piso colino y se componen fundamentalmente de 
prados de siega (cultivo dominante ligado a su economia ganadera y que 
durante el invierno permanece segado) pertenecientes a la asociación fitosocio- 
lógica Lh-Cynosurehan (ALLOROE, 1941). OBERD & R. TUxm, 1958, con más 
de 50 especies de gramíneas, compuestas, ppiliodceas, poligonáceas y planta- 
gináceas donde dominan los gkneros Trifolliwn. DnctyIis, Cynosurus y Holeus, 
entre otros (véase NAVARRO, 1981). El porcentaje de cultivos de otro tipo es 
bajo (Ministerio de Agricultura, 1978) y se dedica fundamentalmente al maíz 
(Zen mays), alfalfa (Vicia) y a diferentes especies hortofmtiwias. El paisaje 
agrícola de esta zona consta de una abigarrada alternancia de prados, setos 
(compuestos por Rubus. Rosa, Crataegus, M u r ,  etc.) y bosquetes de Quereus 
robur y Pinus radiata (véase., por ejemplo, GUMFA, 1949). 

La región mediterránea ocupa la mitad meridional de esta mna y se 
subdivide en dos pisos bioclimáticos ( R ~ ~ A s  MAR*, 1981): el piso suprame 
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diterráneo (por encima de los 500 m.s.n.m. y con valores de m entre O" y -3°C) 
y el mesomediterráneo (con valores de m entre O" y 3OC) que penetra desde el 
sureste siguiendo el valle del no Ebro. Toda esta región constituye un auténtico 
mosaico bioclimíitico, como queda reflejado en la variedad de sus formaciones 
vegetales naturales (véase CATÓN y URIBE-ECHEBARR~A, 1980). Como conse- 
cuencia de este hecho, la diversidad de cultivos es grande (FmiusrAN y 
LIZARRAGA, 1983), dominando los cereales (Tritimm, Hordeum). la patata 
(Solanum), remolacha (Betta), así como la vid (Vitis), el olivo (Olea) y 
diversos cultivos hortofniticolas en el piso mesomediterráneo (MANSO, 1981). 
Pese a esta mayor variedad de cultivos, el paisaje agrícola de esta zona se 
caracteriza, y diferencia del de la región eurosiberiana, por su deforestación, 
dado que la vegetación arbórea queda reducida básicamente a las plantaciones 
de álamos (Populus) y vegetación acompañante (Saltr de los cauces fluviales) en 
los monocultivos del piso supramediterráneo, aunque la estructura de la 
vegetación se diversifica más en el piso mesomediterráneo como consecuencia 
de la presencia de los cultivos leñosos arriba resefiados. 

Delimitación de los sectores 

Sobre la base de la caracterización bioclirnática arriba comentada, se ha 
compartimentado el área de estudio en 23 sectores sobre los que se ha analizado 
la distribución de las aves (figura 1). Estos han sido establecidos atendiendo a 
dos tipos de criterios: 

a) Criterios climatológicos. Siguiendo los tipos climáticos de PAPADAKIS, 
delimitados por E ~ h s  y RUE (1977) para este área, se han diferenciado cinco 
tipos de regiones climaticas caracterizadas por sus peculiares condiciones 
térmicas y pluviométricas. Estas regiones completan la clasificación bioclimáti- 
ca al dividir los pisos delimitados en una serie de subsectores climatológicos: los 
tipos climáticos marítimo húmedo (MA-IW, sectores 1, 2, 3 y 4) y templado 
húmedo (TE-Htl, sectores 5, 6, 7 y 8) se incluyen en la región eurosiberiana y 
denotan la existencia de un gradiente positivo de termicidad a favor de las zonas 
costeras (véase TELLERÍA, 1983 a). El templado mediterráneo (TE-ME, sectores 
15, 16, 17, 18 y 19) y el templado mediterráneo fresco (PA-ME, sector 14) se 
corresponden también con dos variantes térmicas del piso supramediterráneo, 
caracterizando el segundo a las zonas más frías durante el invierno. Finalmente, 
el mediterráneo templado subhúmedo (TE-ME, sectores 20, 21, 22 y 23), más 
atemperado y seco, coincide con el piso mesomediterráneo. 

b) Criterios agrícolas. La consideración de las caracteristicas de las 
actividades agrícolas (y su impacto en el paisaje) ha llevado a añadir una región 
más ((sectores 9, 10, 11, 12 y 13 de TE-ME) a las delimitadas por criterios 
estrictamente climatológicos. Se sitúa en el piedemonte meridional de los 
Montes Vascos, donde -como consecuencia de su situación limítrofe entre las 
regiones eurosibenana y mediterránea- aparece una mezcla abigarrada de 
cultivos y paisajes de signos diverso. 
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Cada uno de los sectores ha sido caracterizado mediante 14 variables (véase 
Apéndice). ias variables climatológicas (referidas al mes de enero cuando se 
trata de valores mensuales) han sido obtenidas a partir de los resultados 
aportados por los observatorios meteorológiws enclavados en cada uno de los 
sectores o en sus proximidades (EL~AS y RUIZ, 1977). Siguiendo parcialmente a 
ROTENBERRY (1978), se han seleccionado una serie de parámetros térmicos 
(temperatura media mensual, temperatura media de las máximas y mínimas 
absolutas), pluviómetros (precipitación media mensual y precipitación anual) y 
mixtos (evapotranspiración mensual, número de días w n  wbertura de nieve y 
número de días de helada potencial). 

Las variables de tipo agrícola se han valorado sobre la base de la informa- 
ción aportada por el Ministerio de Agricultura (1978). Se ha contabilizado el 
porcentaje de la superficie agraria útil ocupada en cada sector por los siguientes 
tipos de cultivo: a)  cultivos de secano herbáceos (Triiucwn, H o r d m ,  etc.); 6). 
leñosos (Vitü. y Olea); c) ,  cultivos de regadio herbáceos (Betta); d), leñosos 
(fmtales), y e) ,  prados de siega. Además, se ha calculado, mediante el índice de 
Shannon-Weaver, la diversidad sectorial de cultivos a partir de la distribución 
porcentual de los cinco tipos arriba señalados, con el fin de valorar la 
diversificación de las actividades agrarias en cada sector (véase Apbndice). 

TPniicas de censo 

Las comunidades de aves asentadas en las áreas cultivadas de cada uno de 
los sectores considerados fueron muestreadas durante diciembre de 1982 y enero 
de 1983 mediante el método de LAvINM y VAISANEN (1975) en itinerarios 
lineares de veinte minutos de duración y longitud controlada, siguiendo la 
estrategia propuesta por TELLER~A et al. (1983). Sin embargo, dadas las 
peculiares caracteristicas de las áreas censadas (cultivos vallados, sementeras, 
etc.), la mayoría de los censos se realizaron a través de sendas, caminos o 
carreteras poco frecuentadas, donde no era posible mantener una banda de 
recuento sobre la que establecer las densidades de aves. Por esa razbn se 
realizaron itinerarios de censo en los que se registraba a la totalidad de los 
individuos contactados, de forma que fue posible establecer índices kilométriws 
de abundancia (IKA, FERRY y FROCHOT, 1958) w n  los que caracterizar los 
patrones regionales de distribución de las especies. En total se recorrieron 264,s 
km. de itinerarios de censo, repartidos por sectores según queda expuesto en el 
Apéndice. 

4FiG. I.-Sihiación, caracterirticas orngdticas y división ni m o n s  del &fea de estudio. Clssüica- 
ción agmctimática de Papadakis: MA-HU (mantimo hiimedo), TE-HU (templado humdo), TE- 
ME (templado mediterranw), PA-ME (templado rnediterránw fresco) y TE-Me (templado 

subhumede). 
[Siniirtion. geographical feahues and secfors consrdered ut Ike &y mea. Climatical chsflcafion of 

Pa&a!as fs shom.] 



Con el fui de hacer una aproximación a las densidades reaiea de las especies, 
se disciró un estudio complementano para &mar la relación entre los JKA 
(número de aves contactadas por km. de recorrido) y el correspondiente valor 
de la densidad @: número de aves/lO ha de superficie). Para ello, y sobre los dos 
tipos de paisajes dominantes (campiña con prados de siega y cultivos deforesta- 
dos) se realizaron una d e  & conteos simultáneos de las aves detectadas dentro 
y fuera de la banda de recuento de 25+25 m. (véase J.'&- y VWSANEN, 
1975). Con todos los pares de valores obtenidos para las diferentes especies en 
cada tip de paisaje se establecieron sendas ecuaciones generales para transfor- 
mar los resultados obtenidos en las campiñas norteñas @=0.0848+0.476 IKA, 
n=25, ~ 0 . 9 8 )  y en los deforestados cultivos meridionales @=0.273+0.384 
KA, n=22, r=0.93). Aunque a t e  p r d m i e n t o  no solventa el problema de la 
desigual detectabilidad de las espwies, puede asumirse que, dado el d c t e r  
despejado de los medios en estudio y la detcdón predominantemente visual de 
la mayoría de los paseriformes invernantes en este área, sus resultados 
constituyen una aproximación rmnablemente precisa a la densidad de la 
avifauna invemante. 

Tratamiento de los &tos 

A partir de los muestreos realizados en cada sector se obtuvo un IKA para 
cada una de las especies contactadas de cuyo sumatorio se dedujo un índice de 
abundancia general para la totalidad de la avüauna. 

El número de especies contactadas en cada unidad de muestreo (S) permitió 
calcular la riqueza media 6) & cada sector, expresada en número de especies 
por unidad de muestreo (véase BLONDEL et al. 1981), así como el número total 
de especies (S). Sin embargo, con el fin de eliminar el efecto de la desigual 
intensidad de muestreo por sectores, se normalizó este valor mediante e1 método 
de la rarefacción propuesto por JAMES y RAWBUN (1981), caiculiíndose la 
riqueza asociada a 100 individuos (Sim). 

Igualmente, y por idénticas motivos, se obtuvo, siguiendo a JARVINEN y 
VAISANEN (1977), la diversidad corregida (H',). La equitabitidad se calculó 
mediante la ecuación J'=H',/ln Slmy la dominancia se obtuvo mediante la 
ecuación ID=IKAl/KAm)x 100, donde JKAl es el índice de abundancia de la 
especie más numerosa e IKA, el de toda la comunidad (véase MAY, 1975). La 
biomasa sectorial (expresada en gil0 ha) se obtuvo m e d i t e  el producto de los 
valores específicos de D por el peso medio de cada especie (obtenido a partir de 
BLONDEL, 1969; JARVMEN y VAISANEN, 1977, y PINOWSKI y KENDEIGH, 1977). 
La tasa de mantenimiento metabólico (EMR), expresada en Kcaydia/lO ha, ha 
sido calcuiada a partir de la ecuación EMR=X4,969 WpJio52 D, (W,: peso 
medio en gramos de la especie i: D,: densidad de la especie i) propuesta por 
KENDEIGH e? al (1977) para O"C de temperatura ambiente. 

Por último, y con el fin de encontrar factores indicativos de d i e n t e s  de 



máxima covariación de las caractedsticas ambientales de los 23 sectores 
estudiados, se aplicó el adlisis de los componentes principales (ACP; véase 
BHAITACHARWA, 1981) a la matriz de 14 variables y 23 sectores. Los dos 
primeros factores fueron rotados por el procedimiento VARIMAX (por 
ejemplo, CALVO, 1982). 

Sobre la distribución de los sectores en los factores, se ha representado 
gráftcamente el valor de las variables consideradas, permitiendo, mediante el 
establecimiento de isopletas que agrupaban localidades w n  valores semejantes, 
estudiar su respuesta a los gradientes definidos por los factores (véase ROTENB- 
BERRY y WIENS, 1982, y JAMES y WAMER, 1982). Igualmente, ha sido posible 
valorar estadísticamente dichos patrones mediante un análisis de regresión 
simple o múltiple (véase CALVO, 1982) entre los valores de cada variable en cada 
sector y la situación de éste en cada uno o en varios de los factores considerados 
medida mediante el valor de los factor-scores. 

Caracterizacidn de los gradientes y distribucidn de las localidades 

En la tabla 1 se exponen las correlaciones entre las variables y los dos 
primeros factores obtenidos en el ACP (74,Ol % de la varianza original). El 

Nimeros peso de las vuiables consideradas en los dos pnmems factoren del anélisis de componen- 
tes principales (dase Apéndice para las siglas). 

[Factor-loodhgs o/ the snrdied wriabies on thejirst fwo factors of the Principal Compomt Anrrlysis 
- see AppendU for abbreviaiiom.] 

Vuriables Faftor I Factor II 

MMIN .............. .-0,8734n* - 0,0575 
MMAX.. ............. 0,8730". 02246 
T M . .  ................ 0,9637"' 0,2079 
D N  ................. .-0,6506*** -0,0427 
DH ................. .-0,8469". 0,0213 
P. ................... 0,2607 0,8283.'' 
FTOT. ............... 0,3817 0,81 1S8** 
EVP ................. 0,8854"' 0,3272 
SH ................. .-0,7004"' -0,2549 
SL. ................. .-0,1458 -0,798!Y** 
RH ................. .-0,2937 -0,8782*** 
RL .................. 0.0046 -0,9062*** 
PR .................. 0,4742' 0,7945*** 
H'A ................. 0,2526 -0,6364*** 
Autovalor.. ........... 5,4785 4.8833 ................ % 02  39,1325 34.8807 
1% 0 2  ............... 39,1325 74,0132 

r * . p < o m  **Pco,o~, *PCO.OSI 



factor 1 (auamrizado por 6 variabk cfimaticas y 2 agrícolas) defue un 
gradiente en cuyo extnmo positivo se sitúan las altas temperaturas y variables 
climatológicas asociadas (MMAX, TM y EVP), mientras que en el negativo lo 
hacen las que caracterizan unas wndiciones más frias (MMIN, DN y DH). De 
esta forma, los sectores eurosiberianm (1-8) y los mesomediterráneos (21-23) 
ocupan el extremo positivo de este gradiente, mientras que los supramediterrá- 
neos (9-19) se sitúan en el negativo. El factor 11 (caracterizado por 5 variables 
agrícolas y 2 climáticas) define un gnidiente predominantemente agrícola al 
segregar a los cultivos norteños, asociados en esta ocasión a elewdos valores de 
P, de un abigarrado conjunto de cultivos de secano (SL) y regadio (RH y RL) 
ligados a una elevada diversidad a&coia sectorial (H' A, figura 2). Independien- 
temente de las variables consideradas, la distribución de los sectores en este 
factor puede valorarse también desde la Óptica de la diversidad estructural del 
hábitat. En su extremo positivo se sitúan los cultivos herbáceos (campiííaq 
sectores 1-13), que hacia el extremo negativo son sustituidas prograivamente 
por los cultivos cerealistas (sectores 15-19), mucho más simples. que experimen- 
-m, sin embargo, un p e q i a ~  incremento de su wmplejidad &n los cultivos 
leñosos y hortof~tiwlas en los sectores mesomediterráneos (20-23). 

Dhiribucibn de h especies 

En la figura 3 se expone la distribuci6n en el plano factorial de las 52 especies 
registradas y en ia figura 4 se ilustra la correlación sencilla y múitiple entre los 
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insectívoros O granívoros A otros 

FIG. 3.-Distribución de las especies en el plano factorial, clasificadas según grupos tróficos. 
[Distribution of the species in the factorial plain. Trophic clasification: insectivorous (black dots), 

granivorous (open dots) and pariforms and others (triangles) .] 
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AA: Alauda arvensis, AC: Aegithalos caudatus, ACA: Acanthis cannabina, AP: Anthus pratensis, AS: 
Anthus spinoletta, CB: Certhia brachydactyla, CC: Carduelis carduelis, CCE: Cettia cetti, CCI: 
Cinclus cinclus, CCL: Carduelis chloris, CCO: Coccothraustes coccothraustes, CJ: Cisticola juncidis, 
CS: Carduelis spinus, EC: Emberiza calandra, ECI: Emberiza cia, ECR: Emberiza cirlus, ECT: 
Emberiza citrinella, ER: Erithacus rubecula, ES: Emberiza schoeniclus, FC: Fringilla coelebs, GC: 
Galerida cristata, GT: Galerida theklae, LA: Lullula arborea, LE: Lanius excubitor, MA: Motacilla 
alba, MC: Motacilla cinerea, MCA: Melanocorypha calandra, PA: Parus ater, PC: Parus caeruleus, 
PCO: Phylloscopus collybita, PCR: Parus cristatus, PD: Passer domesticus, PMN: Passer montanus, 
PM: Parus major, PMO: Prunella modularis, PO: Phoenicurus ochruros, PP: Pyrrhula pyrrhula, PPA: 
Parus palustris, RI: Regulus ignicapillus, RR: Regulus regulus, SA: Sylvia atricapilla, SE: Sitta 
europaea, SS: Serinus serinus, ST: Saxicola torquuta, SU: Sylvia undata, SUN: Sturnus unicolor, SV: 
Sturnus vulgaris, TI: Turdus iliacus, TM: Turdus rnerula, TP: Turdus philomelos, m: Troglodytes 

troglodytes, TV: Turdus viscivorus. 
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índices de abundancia (IKA) obtenidos para las mismas en cada sector y su 
situación en los dos factores considerados (figura 2); por este procedimiento 
(ROTENBERRY, 1978) se valora la relación entre los gradientes definidos por el 
ACP y la distribución de las diferentes especies (cuyo comportamiento puede 
analizarse en detalle a partir de dichas figuras). 
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FIG. 4.-Rcpmmtaci6n de i08 c&iicKntes de mm&n liatal entre los h b  sectoriales de 
abwdmcia (iKA)delasdifmr*lapecitsy huiíuaci6n& t o s ~ o r c ~ c q ~  factores 1 y N. El 
valor 0,413 marca el nivel de sígiuticacih dc 0,05 para ias moomlaciones s~rnpks & los MA con 

factora i y ir. im cidla címxios &G-~lis m%6e~ .Nit ivas  (p<0,03 mo 
hfactota,Iyil.Siglascomoeninfígura3. : 

[Correlotiont ( b u  &u among the sectorid ubwdmce dktr- of ihe ies in t k  settors and 
tkfhetor xmes of <he sect<us on ~ W I O I S  1 ami id11 (0,413 mm>tc the 0,05 )5& ImlJ .1ñ. &le 
ckcks mmk the s i ~ i g n f i t  (p<O,OS) dt ipk  cmelatlons wirli f m t m  I ami 11. Abbrniiarionr rrs in 

JW 3.1 

Como puede okrvarse en la figura 4,25 especies (48 %) se comiacionan 
significativamente con el factor I y 16 (30.8 %) lo hacen con el factor 11, siendo 
el porcentaje medio de la vanama explicada por ambos factorg de un 32 % y 
un 28.8 % resgectivamente. El análisis de regresión múltiple entre F-1 y F-11 y 
los índices de abundancia dan correlaciones significativas en 29 especies 
(55,8 %), que explican, en término medio, el 43,9 % de la varianza asociada a su 
distribución de densidades. Dado que estas 29 especies suponen el 85,I % de los 
35.000 individuos ensalos, puede suniirse que bs mencionados gdentes  
definen razonablemente bien las variables que inciden en la distribución 
invernal de la mayor parte de h avifauna ctel Brea de estudio. 
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FIG. 5.4atrone.s de disiribucion de la abundan& de aves granlvoras e inuftivoras en el plano 
factorial. Los puntos representan la situacion de los 23 worei en dicho plano (&ase figura 2). Las 
isopkras agrupan a los sectores de acuerdo wn  los intenaios de abundancia expresados m la 

grifiea. 
[Partenw o d~rrribuiion of insectivorous mrd grmivorm b i d  U1 rhe furorialplane. D a s  m r k  !he 
simtion o/..iro;s o; this plone (seepgure 2). Isopleths cluster !he seetors mcording ro &mima 

ranks exposed h rhe/igure.j 

Un segundo aspecto a tener en cuenta es el de la distribución de las especies 
en ambos gradientes en función de su comportamiento trótiw. Siguiendo a GIL- 
LLEGET (1928,1944-45), NEWTON (1972), GORSKI (1976), WIENS Y DYER (1977) 
y SWMS (1978), se las ha clasificado en tres grupos: a), predominantemente 
insectivoras (zoófagas o zoófagas-fmgívoras) que se aiimentan en el suelo (por 
lo que se han excluido los pariformes -ULFSTRAND, 1977-); b), predominan- 
temente granivoras, y c), otras (véase figura 3). La distribución de los dos 
primeros grupos en el plano factonal es antagónica (figuras 3 y S), lo que 
también viene demostrado por la wrrelación negativa entre los índices de 
abundancia (IKA) de los granívoros e insectivoros asociados a cada sector 
(r=-0.669, pc0.01). La distribución de los índices de abundancia de los 
insectivoros en los 23 sectores se correlacionan significativamente con los 
factores 1 (r=0,594, p<0,001) y 11 (r=0,556, p<0,001), mientras que los 
granivoros lo hacen negativamente w n  el factor 1 (r= -0,496, p<0,01). En la 
figura 6 puede observarse más sintéticamente la distribución de las abundancias 
de insectivoros y granivoros en este Último factor. Esta disttibuaón se ha 
obtenido calculando los valores medios de los iKA de ambos grupos en los 
cinw intervalos delimitados en dicho factor. En ella puede verse la explicación a 
la falta de. wrrelación lineal de los granivoros con este gradiente, debido a su 
maxima abundancia en los tramos intermedios del mismo (sectores menos 
wmplejos). 



Ro. 6,-Distniuci6n & l a  ~ & X S  de abundaaga (IKA) de Las aves granivoras e imdvoraa en el 
i b m r  11 (* texto). 

[DLItrhtbn of crbicndm>ce (IKA) o/ brwcthoyp  d grdnwous bVdr on f i o r  II (=e &M) .] 

En consecuencia, los insectívoros aparecen asociados a los medios más 
térmicos y complejos (carnw norteña y, en menor medida, cultivos mesome- 
diterráneos) y los gradvoros a lus Mos mitivos cerealistas del piso supramedite- 
r h .  Este4ltimo grupo es mucho mcis abundante que el de los insectivoros 
(figura 5, Apéndice), y está domina& por unas pocas especies que, como Passet 
domesticirs, Ringilla coelebs y Ala& mvensis, absorven el peso n&co de la 
aviFauna de estos sectores. 

Vmiacldn sectorial & los pmdmetros 
& las contimidodes 

Los valores de los parámetros & las c o m e &  en cada uno de los 
sectores se recogen en el Apéndice; en ta figura 7 se expone su distribución en el 
piano factorial y en la tabla 11 su correki&ón con bs factores. El factor 1 se 
comlaciona positivamente con 3, H', y J', de manera qw tas comunidades más 
diversificadas se asientan en las áfeGAmhs templadas. En cambio, lasmás frias, 
dominadas por cultivos & secano, mantienen las comunidades- m8s densas y 

F K ~ .  7 . - P a t m ~  de d&rib\lCjbn dc b riqueza u d h  0, divemidad w), equikbiüdad (Y),, 
domhaacia (ID), &midad @) y biomasa m, en el plano fadonal (vCasc figura 5). 

[Pattenu of dlrtrihition of ,I kies rfc)rrsess' (S). diwtsity (Hk), oiemiess (S), dwnbmce 
(ID). h i i y  (DJ and E- (BM) on tk futorial p h  (*e figure S )  .] 
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Comlacio~ sencih (primra y Mgriúda alumnas) y .mhltipb ( e r a  columna) entre bs dos 
ktam mnsiderados en el &ts & amponates prinujxtks y las vanabls estimada jma los 23 

esctorti, estudiados. 
[MafrLr ofsimple -@SI and semnd columns - ond d t @ l e  - tht~d eobmur - c o w e I r i ~  betuven 
lhe fasi hvo fcrctors o/ the Principal Gqmmzb Analy~L mtd ihe &les of the 23 seciors d d ]  

Factor I 
y farlor II 

S,, . . . . . . . . . . . . .  
S ............... 
I-r . . . . . . . . . . . . . .  
r s . . . . . . . . . . . . .  

ID . . . . . . . . . . . . .  
KKA ............ 
D .............. 

con d o r e s  mayores de la d o h c i a  (correlaciones negativas del hcior I con 
ZD, MA, D, BM y EMR). El factor 11, pese a explicar un porcentaje de la 
varianza semejante al anterior, parece menos iiushreti~o, dado que sóh S y BM, 
con signo opuesto, se correlacionan heaimente con el mismo. Estas diferencias 
en el valor explicativo de ambos factores pueden .justifi+se en b c i ó n  del 
comentado comportamiento de los granívoros ea el factor 11 (figura 6): la falta 
de correlación lincai & su abundancia con el mismo, unida a su importancia 
numérica, afecta a la' mayo& & los &metros relacionados con la densidad y 
la dominancia. No obstante, puede considerarse que los gradientes definidos por 
ambos factores explican sufitcientemtnte el comportamiento de la mayoría de 
los parámetros, ya que la variama media explicada en todos ellos supera el 25 % 
(véase correlación múltiple en tabla ii). 

La riquaa media 0) está considerada como un índice de ia complejidad 
estructural de las comunidades locales muestteadas (véase, por ejemplo, 
BLONDEL ef al 1981), mientras que la riqueza total (Slw) viene condicionada 
por la heterogeneidad ambiental del sector considerado.' En co-cia, es 
lógico que este último @metro no sufra variaciones tan notables en los 
@entes definidos en razón de ia mayor c o m  espacial y consigukhte 
heterogeneidad de las muestras asociadas a cada sector. Los altos valores de 6 en 
los sectores. nortefios rapond.cn a lo esperado en función de la mayor 
complejidad frsior&mica & sus ciiltivos y de la falta de ZMjtacíoaes para el 
asentamiento de ia.s espacies i n d v o r a s .  

El valor de H', sigue un patrón similar al de S (r=0,731,.p<0,001) y Sloo 
(r=0,597, p<0,01); sin embargo, las correlaciones mayo- con J' (r=0,976, 
p< 0,001) e ID (r= - 0,882, p< 0,001) p u d i a  relacionarse con la importancia 
de la equirrepartición numérica de las especies en la determinación de los 
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valores de la diversidad, tal y como corresponde a ambientes inestables y 
rigurosos V E R ,  1969, y ROTENBERRY et al. 1979). A la luz de lo comentado 
sobre la distribución de los granívoros, puede considerarse que este grupo es el 
responsable de los patrones de distribución regional de este parámetro, y dada 
su elevada dominancia no son de extrañar las correlaciones negativas entre S y 
D (r= -0,409, p>0,05), BM (r= -0,498, p<0,01) y EMR (r= -0,455, 
p<0,05), así como entre H¿, y D (r= -0,651, p<0,001), BM (r= -0,621, 
p<0,001) y EMR (r= -0,649, p<0,001). Esto contradice la relación positiva 
entre S y la abundancia encontrada por TELLER~A (1983 a) en la región 
eurosiberiana del área de estudio y que ya había sido apuntada por WEBSER 
(1966) en Norteaménca y explicada de acuerdo con la hipótesis de que la 
abundancia invernal es consecuencia del número de nichos disponibles en un 
determinado medio. La presencia de medios restrictivos, con capacidad para 
acoger comunidades poco diversificadas pero con densidades muy elevadas de 
unas pocas especies, como lo son los cultivos mediterráneos del área estudiada, 
justifica estos resultados, demostrando que la densidad y la riqueza pueden 
seguir patrones contradictorios a los descritos dependiendo de las circunstancias 
de las regiones en estudio. 

Como ya se ha expuesto en el apartado anterior, la distribución invernal de 
las aves insectívoras se ajusta a la variación regional de las temperaturas. Su 
tendencia a concentrarse en las 4rea.s más térmicas es lógica si se considera el 
carácter poiquilotermo de los invertebrados que consumen. Por otro lado, 
también es fácil de comprender su relación con los cultivos de hierba, ya que 
constituyen un sustrato diversificado florísticamente y no modificado por 
labranzas regulares, que permite el mantenimiento de una abundante y diversa 
fauna de invertebrados ( M o w s ,  1979, y MORRIS y LAKHANI, 1979). En 
consecuencia, aunque los insectívoros se asocian a un amplio conjunto de 
variables (véase tabla 1 y figura 5). puede wnsiderarse que la temperatura es la 
de mayor valor predictivo, porque, al margen de la incidencia de otras variables 
(como la ya comentada estructura de la vegetación), es el determinante último 
de la abundancia de sus presas. La relación entre la termicidad y los patrones 
geográficos de distribución invernal de las aves preferentemente zoófagas (véase 
S m s ,  1978) en Europa es evidente y viene demostrada por su concentración en 
las regiones wsteras eurosiberianas (véase, por ejemplo, ASHMOLE, 1962; 
DAVIS, 1966, y LANGSLOW, 1979) o en los tramos más térmicos del Mediterrá- 
neo (véase S m s ,  1982, y SANTOS y TELLER~A, 1985), donde también influyen 
otros aspectos que determinan tendencias hacia una dieta mixta o frugívora 
(véase HERRERA, 1984, y JORDANO, 1985). 

La d~stribución invernal de las especies granívom viene condicionada por la 
producción estaciona1 de semillas de los medios sobre los que se asienlan (véase, 



por ejemplo, GRZYBOWSKI, 1982, y DUNNING y BROWN, 1982). En el área de 
estudio, los granivom, pese a encontrarse; bien distribuidos en toda la región, 
presentan las mayores densidades en lag cultivos de secano de los pisos 
mediterráneos. Dado que la abundancia de su alimento no responda en esta 
wna a causas climatológicas innaediatas que afecten a su accesibilidad (dada la 
poca innivaaón), puede asumirse que su distribución viene condicionada por la 
de las semillas producidas en los diferentes tipos de cultivos durante los periodos 
previos de actividad vegetativa (W, por ejemplo, WIENS y JOHNSTON, 1977). 
Desde esta óptica, multa llamativa la disponibilidad trófica aparentemente 
menor de los cuitivos de hierva a pesar de su elevada y diversifícada cobertura 
de plantas productoras de semillas, comportamiento contradictorio que puede 
explicame desde dos aproximaciones complementarias. 

Por un lado, puede aceptarse la existencia de un problema de aaxsibüidad al 
quedar las semillas de los prados cubiertas por una densa cobertura de 
herbáceas. W m s  y JOHNS~ON (1977) se hm referido a la importancia de este 
factor limitante de la explotación de los pastizaka por parte de muchas especies 
de aves granívoras. En el oso de los labrados, sin embargo, la falta de cobertura 
vegetal y el regular volteo del suelo facilitaría el acceso a las semillas existentes 
(véase NEWTON, 1972). Por otro lado, puede considerarse la existencia de 
preferencias innatas por unos u otros tipos de dt ivos (prados frente a labrados 
invemales) en las especies granivoras consideradas. Concretamente, varias de las 
especies dominantes en este gmpo trbfico (por ejemplo, Alau&, Passm y 
Emberiza), beneficiadas históricamente por el desarrollo de los cultivos cerealis- 
tas (WIENS y JOHNSTON, 1977), manifiestan una clara preferencia por los 
tenenos labrados en la búsqueda de su alimento, preferencia que también ha 
sido evidenciada por CARRASW y TeLLERÍA (1985b) en un estudio de la 
microdisttibución por sustratos (labrados, prados, setos, etc.) de las aves de la 
campiña atlántica del País Vasco. Incluso aqueilas especies que, como F. coelebs 
(granivoro dominante en la ngión eurosiberiaaa; v b  Apindice), están 
adaptadas a la explotación de los prados son capaos de aprovechar masivamen- 
te las condiciones de disponibilidad trófica de los labrados (véase, por ejemplo, 
NEWTON, 1972). La razbn de esta receptividad de los labrados a las aves 
granivoras puede explicarse tanto en función de la comentada accesibilidad 
como de la abundancia de semiUas en los mismos. En este Último sentido, puede 
decirse que, pese a que los labrantios presentan una densidad y variedad de 
plantas silveatres sensiblemente inferiores a las de los prados de siega y, por lo 
tanto, una menor producción de semilias (ios cereales sembrados en otoño o 
perdidos durante la cosecha no son un aümento duradero por germinar 
ripidamente), la abundancia de este recurso puede llegar a ser muy elevada en 
razón de las estrategias demoBtáfic~s de las plantas arvenses (véase CRAWLEY, 
1983). FROUPW~LLIAMS et al. (1983) comentan que las densidades de semillas 
de plantas silvestres en campos agrícolas oscilan entre las 1.000 y 20.000 por m.2 
(máximo de 496.000 semillas/m?) en el estrato mperficial sujeto a labrado. En 
consecuencia, y si se tiene en cuenta el oportuuismo de las aves granívoras y su 



escaso impacto en los reservorios de semillas (PWLLIAM y BRAND, 1975, y 
WIENS y DYER, 1977; véase también D m o  y BROWN, 1982), parece 
razonable sugerir que este grupo presenta una dependencia irófica invernal 
sensiblemente inferior que los insectivoros. 

Esta desigual dependencia de los recursos tróficos entre granivoros e 
insectivoros tiene que influir, en última instancia, en sus patrones de distribu- 
ción espacial, que no sólo diferirán a nivel geográfico, sino que deben dar lugar 
a distintas estrategias locales en la u t i ~ c i ó n  de sus recursos. De acuerdo con 
las ideas comúnmente aceptadas (véase la revisión de WIENS, 1976), es previsible 
que la discontinuidad en la disiribución de los recursos origine patrones de 
distribución espacial con tendencia a la agregación. Con este fin se ha analizado 
la evolución de los coeficientes de variación de la abundancia (KA) de ambos 
grupos trófiws en cada sector, estimándolos a partir de las correspondientes 
unidades de muestre0 (figura 8). Los granivoros mantienen una distribución 
espacial aracterizada, dentro de la agregación propia de su estrategia de 
utilización del medio (WIENS y JOHNSTON, 1977), por una relativa regularidad 
en todo el área geográfica, mientras que los lnsectivoros sufren un incremento 
en la heterogeneidad de su distribución en los sectores que les son menos 
favorables, donde solamente prosperan al abrigo de ciertas condiciones ambien- 
tales muy localizadas. 

Este comportamiento antagónico entre insectivoros y granivoros explica, en 
buena medida, las características de las comunidades asentadas en los sectores 
delimitados en el área de estudio. La posible incidencia de los insectivoros en un 

FIQ. 8.-EwIUeiÓn del coeficiente de variación (CV) de los mdks sectoriales de abundancia @(A) 
de las aves pnívoras e insectivoras a lo largo del giadimte biocliudtiw (&se texto). 

ICwBicieni of wiarwn ICYJ oa1fern.s of sectorial rrámdonces IIKAl o f m ~ w r o u s  mrd Lwetiw . .. 
r& biids abng Íhe bioclimatic gradieni '(see ie;tJ] 



determinado sector garanb el incremento de la riqueza y diversidad de la 
comunidad. allí presente, corno lo iudica b similitud en la distribución de los 
indices de abundancia & este grupo &Mico y Eas de la diversidad sectorial .y la 
riqueza media (véase figuras 5 y 7). LQS granivoros a f m  de.manera h v m a  a 
estos pdmetros (figuras 5 y 7), .al ser casi exclusivamente el único p p o  
adaptado a la exphtaci6n de determmaQs sectores. .las g r s n h  densidades de 
unas.pocas especies de-, en 13th instancia, los patrones. de densidad (y 
parárnetros asociados) y dominancia .en .toda ata .región. 

Una valoraci6n conjunta & los dos grandes t ipos & paisajes agrícolas 
estudiados en este trabajo permite dedncir su desigual. importancia para. la 
avifauna invernante. La campüia euros ibeh  r d t a  ser un .medio menos 
restrictivo que la maya'ria de los . d t i v o s  mediterráneos de .este área, incapaces 
de acoger.otras especíes que unas pocas granivoras gclmdistas. 
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RESUMEN 

En este trabajo se analizan las aua&rWt+s de b dimnM6n invmd & los pesetifom 
(chidos'exclnidos) asentadas en los medios agiicob dcl norte de &p5. Con este objetivo 4C han 
delimitado mediante criterios &colas y ciidticus 23 sectores sobre los que se han cbefiaido uoos 
gradientes mbdiantc técnicas muitivariantcs (ACP) y cuyas comunidades de aves han sido tstudiadas 
por medio de itinerarios dc censo. .Loa d t n d a ~  haestran La ntUtencia de dos gradientes 
agrícoiu-ciimátims (los factone I y il explican el 74,01% de la varianzs). El f&or I &fmc un 
gradiente fundamentalmente térmico y el hctor íl uno & tipo estnictural que discurn desde los 
foresrados cultivos de hierba norteaoa hasta los di~tre~ficados cultivos de las d w  n$s *cas, 
pando por las extensiones arealistas.de secano de ha comarcas mediterráneas más frias. El 48 y 
el 31 % de las especies se oomlacio- ~ i t i v ~ i e  con los factop 1 y 11 respectivamente. 
La carekci6n múltiple entre ambos factorea y .la diwnbudbn de abundancia de Las aves es 
signifcativa en el 55.8 % de las tspecito (qon ppe varianza media expl* del 439 %), que suponen 
el 859  % de. las 35.000 aws censadas *t~.'cI -o, por lo que puede aaumusc que los 
@entes definidos por los dos factares e x p b ' d k m e n t e  bien h d i s t r i i n  iavernal de la 
avifauna en el Brea dc estudio. Se produce ~concmtrpkibn & las avq @ & v o y  en los sectores 
más atcmptrado~ (lo que se explica sobre ia base de los:rcquerimientos thniciw de La fauna 
invertebd de la que sc alimenta), micnttas que los gmnivoros se'copcmtran en &as más Mas 
& los mztom'me6i*s,. donde dominan los cuitivca d e  a r d e t  da -o. La pan 
abundancia de unas pocas q a 5 w  de a v a  granlvoras (Al&, Panser, ~ L i g U h .  e.) en estos 
úitimas sedores condiciona la distn'bucibn regional & la d u  biomasa y dominaacia, y 
constituye !a ra& principal de lk a ' i a  h~rctfvoros y pdvoros demiiertran 
tener dilerenta limitaciones biolbgicas que condicionan no sólo, m desigual distribuci6n -a, 
sino sus propias estrategia de oc~rpci6n riel espacio, ya que 16s inssctivom, a diferencia de los 
mívoros ,  stúm un fuerte incremento ni su agegaci6n espanal al ocupar Las Breas más 

P m  w: biogaograBa; clima; . c o a u t n i ~  i n k t e s ;  norte & Ijapaña; paisaje &c& 
PasrerrJom. 



SUMM ARY 

Wintering avifouno in ?he agriiuhural lmrdrcapes o/ Northern Spain. 
I.  Biogeographical p t t m .  

niis  paper analyzes the Eeatures of b e  dislribution of passerines (crows excluded) wintering in 
the agricuitcultuial fields of Northern Spain (ñasque Country and sourrounding regions; figure 1). This 
area is located on the boundary of the Eurosibenan (fomted lmdscape with grass fields as 
dominant cultures) and Mediterranean (deforested landscape with eml fields -Triiinvn, 
Hordeum- in the coldest areas and more diversiíied cultures - a r e . ,  vineyards and orchards- in 
tbe more thermc sectors) bioclirnatic regions. We haw delimted 23 sectors where the bird 
comrnunities have been ensused by means of Line-transects and some agriculturalclimatical 
gradients have been defined by rneans of a Principal Component Analysis (table 1 and figure 2). 
Factor 1 defmes a thermic gradient opposing the Eurosibenan grassfields and the Supramediterra- 
nean cereal fields on the hot and cold extremes respectively. Facíor ii defines a structural gradient 
ranging from the foresled grassfields (associated with high precipitations) to the Mesomeditenanean 
divctsified dtures ,  through the cereal fields of the cokkr Stiprameditemnean sectors al higher 
elevations. In this factorid space, the 52 species of wintenng birds have been situated in order to 
illustrate their mean winter distributions (figure 3). On the other hand, and to test the relationships 
among the species and the gradients defined by factors 1 and 11, we have calculated the correiations 
bemeen specific abundances of every sector and the factor scores o í  (!te secton. Correlations with 
faclors 1 and Ii are significan[ for 48 and 31 %. respectively, of the bird species. A 55,8% of the 
species (accounting for 85.9 % of the 35.000 birds cemused) have a simcant multiple correlation 
with factors 1 and 11, so that both gradients offer an adequate representation of the wintenng bird 
palterns in the study m. The isopleths obhined from tk distribution of abundan= MLues (XA) 
for insectivorous and granivorous species on the factorial space (figures $6 and 7), show a 
conantration of the former in the warmest cectors (according to the thermic exigen= of their 
invertebrate preys). T h e  greatest abundances for granivores are recorded in the coldest Mediletra- 
nean szztors, where oereal fields are the dominant l a n h p e .  Ln these sectors the high densities of 
some granivorous species (Aloudo, Parser, Fringilla) are the main factor m u n t i n g  for the entire 
regional patterns of Mnation in density @), biomass @M) and dominante (ID). Insectivores and 
granivores have distinct biotogical constraints Lhat determine their different geographical pattems 
and strategies of local distribution (figure 8). The cptial aggregation of insectivorous species 
(measured as the coeficient of variation of their sectorial densities) shows a strong i n m s e  in tbe 
mas1 unfavourable -Id and deforested- areas, while granivores have a spatial pattern much 
more homogeneous. 

KEY WORDS: agricultural hdscape; biogeography; climate; Northem Spin; Passerifonnes; winte- 
ring communities. 
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