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Introduccion

Resumen: En €l presente trabajo exponemos cémo los estudios de coloniabilidad
pueden ser aplicados a la conservacion de aves marinas. Los estudios realizados en
las Ias Cies (NO de Espafia) muestran como en las colonias del  cormorén mofiudo
(Phalacrocorax aristotelis) existe una atraccion de las parejas de baja calidad y/o
jovenes a criar cerca de las de alta calidad. En lalsla de Ons la dinamica espacia de
las colonias sefiala la importancia de la limitacién de los sitios de crig, € contexto
social y la emigracion dependiente de la distancia en los procesos de reclutamiento.
Estos estudios nos permiten disefiar criterios de conservacion no exclusivamente
numéricos. Asi para el cormoran mofiudo se recomienda la creacion de una serie de
enclaves protegidos en cadena. También sefidan la importancia de la atraccién en la
restauracion de colonias de aves marinas.

Abstract: Coloniality and conservation of seabirds: the European shag. The
coloniality studies of European Shag (Phalacrocorax aristotelis) can be applied to
the seabird conservation. The nest spatial distribution in the shag colonies of the
Cies Idands (NW Spain) show that low quality birds are attracted to build their nests
near those of high quality birds. The spatial population dynamics in the Island of
Ons indicates the importance of the limitation of the breeding sites, the social context
and the dependent emigration of the distance in the recruitment processes. These
studies alow us to design conservation criteria not exclusively numerical, thus for
the European shag is recommended a sequentia type of protection that will make a
link between populations. Also we indicate the importance of the attraction in the
restoration of seabird colonies.

Key words: Phalacrocorax aristotelis, comodity selection, conservation, atraction.

aplicacion en la biologia de la conservacién (Lebreton &
Clobert, 1991; Danchin, 1992). Sin embargo la biologia

El manejo y conservacion de poblaciones exige enten-
der los factores que afectan a los pardmetros demogréfi-
cos y como estos actian en la dinamica poblacional
(Clobert & Lebreton, 1991). Tradicionamente e estudio
de la dindmica poblaciona se ha basado en la estima-
cion de estadisticos vitales para la realizacion de simula-
ciones y modelos demogréficos que tienen una gran
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de la conservacion ha prestado muy poca atencién a los
mecanismos comportamentales que afectan a la dinami-
ca poblacional. En la dltima década varios estudios po-
nen de manifiesto cdmo e comportamiento individual y
social puede ser de gran utilidad en la estimacion de la
dindmica poblacional (p.gj. Primack, 1993; Sutherland,
1996; Goss-Custard & Sutherland, 1997). En € presente
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trabajo pretendemos mostrar como el estudio de los
mecanismos de coloniabilidad en aves marinas nos permi-
ten comprender procesos demograficos como e recluta-
miento y € crecimiento poblaciona y nos dan herramientas
(tiles en la conservacion de estos organismos.

La evolucioén de la cria colonial

Lamayoriade las aves marinas cria de formacolonial, en
concreto el 98% delas 274 especies descritas (Lack, 1968;
Furness & Monaghan, 1987). Ya que la cria colonid ha
aparecido al menos en 20 ocasiones independientes en
la escala evolutiva (Siegel-Causey & Kharitonov, 1990)
debe aportar suficientes beneficios que contrarresten
los costos asociados, como la transmisién de parésitos
y enfermedades, mayor competicion por € aimento, ma-
yor competencia por las pargjas y mayor riesgo de para-
sitismo de nido (Wittenberger & Hunt, 1985).
Cléasicamente los beneficios de la cria colonial se han
relacionado con la proteccion de depredadores
(Wittenberger & Hunt, 1985; Siegel-Causey &
Kharitonov, 1990) y una mayor eficiencia de la localiza-
cion de alimento (Ward & Zahavi, 1973). La principal
fuerza evolutiva que se propuso inicialmente para expli-
car la cria colonial era la disminucion de los riesgos de
depredacidn, pero posteriormente se ha sugerido que el
hecho de que las aves crien en agregaciones més que
protegerlas las hace més vulnerables, a ser més conspi-
cuas (Clode, 1993).

En una revision reciente sobre la evolucion de la
coloniabilidad, Danchin & Wagner, (1997) proponen la
“hipétesis de seleccion de bienes” (Commodity
Selection) como un marco general de estudio de la cria
colonial. Estos autores proponen que los animales pue-
den no estar seleccionando la coloniabilidad sino que
eligen ventgjas 0 “bienes’ como habitats de nidificacion
y pargias, lo cual secundariamente produce agregaciones.
Segun esta hip6tesis para los animales seria crucia eva
luar la calidad de los sitios de nidificacién através de los
“bienes’ que éste posee, englobado las hipétesis de
seleccion de hébitat y seleccion sexua. La hip6tesis de
seleccién de hébitat sefidla que los animales pueden ele-
gir lugares de cria a través de la informacion del éxito
reproductor de coespecificos, que permite a los indivi-
duos maximizar el suyo propio (Cadiou et al., 1994,
Boulinier & Danchin, 1997). Asi en aves coloniales los
individuos antes de criar por primera vez visitan los si-
tiosdecriael afio anterior paraevauar € hébitat (Boulinier
et a., 1996). Existe una atraccion directa de los reclutas
hacia sitios exitosos, usurpando sitios durante la época
de prospeccion (Cadiou et a., 1994). La hip6tesis de la
seleccion sexual como origen de coloniabilidad propone
que la heterogeneidad de las parejas potenciales y los
mecanismos de seleccidn de pareja tienden a generar
agregaciones en torno a los individuos de mayor calidad
(Morton et al., 1990; Wagner, 1993). Cuando las hembras
obtienen multiples copulaciones con distintos indivi-
duos, los mismos mecanismos evolutivos que producen
leks operarian en la formacion de colonias, resultando
en la agregacion de territorios defendidos por machos
(Wagner et a., 1996). Tanto la hipdtesis de la seleccion
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de habitat como la de seleccion sexual se basan en la
heterogeneidad espacial de los “bienes’- hébitats y pa-
regas- y conjuntamente, en la hipétesis de seleccion de
bienes, implican la evaluacion y seleccion de todo lo
necesario para criar (Danchin & Wagner, 1997).

Atraccion y distribucion espacial en las
colonias de cormoran moiudo

El cormoran mofiudo (Phalacrocorax aristotelis) €s un
pelecaniforme que cria en colonias en las costas del
Paledrtico occidental. Estudios recientes revelan que los
machos de esta especie, aunque socialmente
monogamos, poseen una estrategia de reproduccion
mixta, emparegjandose con una hembra mientras copulan
con otras (Graves et a., 1992; 1993), asi en los afios de
mayor éxito reproductor la paternidad extra-pareja alcan-
za €l 18% de la poblacion (Graves et al., 1993). Los ma-
chos eligen los sitios de nido e intentan atraer a las
hembras mediante una serie de movimientos ritmicos de
cabeza, llamados “dardo”, que se realizan desde € terri-
torio (Graves & Ortega-Ruano, 1994). La frecuencia de
realizacion de “dardos” por parte de los machos se
correlaciona significativamente con € ndmero de aproxi-
maciones de las hembras y de las cépulas extra-pareja
(Graves & Ortega-Ruano, datos no publicados). La fre-
cuencia de realizacion de “dardos’ cambia segun la cali-
dad del sitio de nido; en la Isla de May (Escocia) se
observd como los machos de peor calidad, situados en
nidos peores, aumentaban su frecuencia de “dardos’
cuando se aduefigban de sitios de nido de mayor cali-
dad mientras sus propietarios se encontraban alimen-
tandose (Ortega-Ruano, com. pers.). La cdidad del sitio
de nido se ha propuesto como determinante en las
copulaciones extra-pareja (Graves et a., 1993).

Dada |a heterogeneidad del éxito reproductor de
los machos y de la calidad de los sitios de nido, segin la
hip6tesis de la seleccion de bienes (Danchin & Wagner,
1997), la distribucion de los nidos estaria condicionada
por la atraccién de los sitios'machos de mayor calidad,
produciéndose agregaciones en torno a ellos. Seleccio-
namos dos colonias en las Islas Cies (NO de la Peninsula
Ibérica), para estudiar la distribucién espacia de los si-
tios de nido y la calidad de las parejas dentro de cada
colonia. Se cartografiaron los sitios de nido midiendo su
distancia en metros respecto a un punto de origen, de
esta forma se le asigné un vector a cada nido con res-
pecto adicho origen (Velando & Freire, 1999). Se analiz6
la seleccion de habitat (sitio de nido) de los cormoranes
en las mismas colonias mediante una regresion maltiple
que relaciona el éxito reproductor acumulado en el perio-
do 1994 a 1996 con diferentes variables que describen el
medio fisico del nido:

Exito reproductor acumulado 1994-1996 =1.61

Visibilidad + 1.14 Paredes alrededor del nido +1.13
Drengje +0.96 Techo; R?=0.79, p <0.001 (Velando, 1997)

Paradiferenciar los efectos en €l éxito reproductor
delacalidad delaparejay delacalidad fisicadel sitio de
nido en el andlisis de la estructura espacia de la colonia,
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Figura 1.- Distribucion centro-satélite de los nidos propuesta para las
colonias de cormoran mofiudo en las Islas Cies (adaptado de Velando &
Freire, 1999). (A) Representacion esquematica de los sitios de nido en
funcién de sus calidades, parejas de baja calidad (-). (B) Autocorrelacion
espacial de los residuales del éxito reproductor con respecto a la calidad
fisica de los sitios de nido (indice de calidad de la pareja).

se obtuvieron como indices de calidad de la pareja los
residuales del éxito reproductor respecto a las variables
descriptoras de la calidad del habitat, utilizando €l mode-
lo de regresién anterior. Posteriormente, se analizo la
autocorrelacion espacial de esta variable indicadora de
lacalidad de laparejadentro delas colonias. El resultado
de nuestro estudio muestra la existencia de una distribu-
cién centro-satélite (Figura 1a), es decir agregaciones de
parejas de baja calidad alrededor de parejas de alta cali-
dad, lo que da lugar a una autocorrelacion espacial ne-
gativadel indice de calidad delaparejaacortas distancias
(Figura 1b). Parece existir por tanto una atraccién de las
parejas de alta calidad sobre las de baja calidad (Velan-
do & Freire, 1999).

En las Islas Cies e 75 % de los nidos se constru-
yen en un sitio ocupado la pasada estacion y el resto en
un sitio nuevo, siendo la calidad de los sitios nuevos y
el éxito reproductor de las parejas que los ocupan
significativamente inferiores ala de | os sitios reocupados
(Velando, 1997). Los sitios de nidos nuevos son ocupa:
dos fundamentalmente por reclutas, que tienden a criar
en la proximidad de sitios reocupados, como muestra la
asociacion de la distribucion de paregjas de dta y bagja
calidad (que crian en sitios reocupados y nuevos, res-
pectivamente) en ambas colonias (Velando & Freire,
1999). En el cormorén mofiudo los machos van adqui-
riendo los mejores sitios para criar con laedad y la expe-
riencia (Aebischer et al., 1995). Pueden existir dos
presiones selectivas para que las aves de baja condicién
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ylo jovenes crien cerca de otras de mayor calidad y/o
edad: una es la obtencion de cOpulas extra-pareja por
parte de la hembra y otra la de cambio en la siguiente
estacion de pareja o sitio de cria (Wagner et al., 1996). En
aves, las hembras tienen més copulas extra-pareja con
machos que crian cerca de ellas (Mdller, 1991; Birkhead
& Mdller, 1992), y existe unarelacidn entre € nimero de
copulas extra-pareja y €l divorcio en la siguiente esta-
cion (Ens et al., 1993). En & cormordn mofiudo hay una
relacion estrecha entre el divorcio y la fidelidad a sitio
de nido, ya que los cambios de pareja se producen en
las inmediaciones del sitio donde criaron €l afio anterior
con aves que habian criado cerca de ellos (Aebischer et
al., 1995).

Del sistema socia y los patrones de distribucion
de los nidos dentro de las coloniasdel  cormorén mofiudo
se deduce la existencia de una atraccion dentro de las
colonias y cdmo la heterogeneidad en la distribucion de
las parejas puede influir ala hora de atraer reclutas para
criar en un determinado habitat.

Colonizaciény crecimiento de las colonias
de cormoran monudo

La mayoria de los estudios poblacionales en aves mari-
nas se han realizado en una sola colonia, sin tener en
cuenta su estructura 'y dindmica espacial (Croxall &
Rothery, 1991). Recientemente se ha sugerido que las
aves marinas presentan una estructura metapoblacional
(“poblacién de poblaciones’: Levins, 1969), resultante
de una distribucion en agregados determinada por la
distribucion de habitats potenciales (Buckley & Downer,
1992), por lo que se ha desarrollado un creciente interés
por el estudio de los movimientos entre coloniasy €l
reclutamiento (Coulson & Néve de Mévergnies, 1992;
Danchin & Monnat, 1992; Spendelow et a., 1995). Los
procesos de colonizacion y reclutamiento son muy poco
conocidos en aves marinas (Porter, 1990). Forbes & Kai-
ser (1994) desarrollan un modelo tedrico de la seleccidn
del lugar de cria en aves marinas. Estos autores sefialan
gue las colonias establecidas pueden actuar como cen-
tros de informacién sobre la seguridad y calidad del
habitat y sobre la abundancia de alimento. La eleccién
del sitio de nido, seglin estos autores, estaria regulada
por la relacion entre los costos y beneficios de ocupar
una zona hueva (aves pioneras) 0 una zona ya coloniza
da.

Nosotros hemos estudiado la dindmica espacial
de la poblacién de cormorén mofiudo en las 1dla de Ons
(NO Peninsula Ibérica) desde 1981 a 1994. Para ello, en
primer lugar, estimamos parédmetros demogréficos como
la supervivencia por edades, la emigracion y el éxito
reproductor (nimero de aves voladas por pareja). Poste-
riormente se realizaron simulaciones mediante modelos
matriciales de cadazonadecriadelaida(Velando, 1997).
Las simulaciones que mejor se gjustaban a la dindmica
espacial observada para esta poblacion eran aquellas
que incluian la capacidad de carga de cada zona y la
emigracion dependiente de ladistancia (Velando & Freire,
datos no publicados). En la Figura 2 se sintetiza la din&
mica poblacional observada en lazona del Gaiteiro en la
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Figura 2.- Representacion esquematica de las diferentes fases de la dindmica poblacional de la colonia de cormoran mofiudo del Gaiteiro en la Isla

de Ons (adaptado de Velando & Freire, datos no publicados).

Isla de Ons, con tres fases claramente diferenciadas. En
una primera fase se produce el crecimiento de la colonia
debido a procesos de autorreclutamiento (reclutamiento
de aves nacidas en la misma colonia), hasta que, en una
segunda fase, debido a la saturacién de sitios de nido,
se produce una ralentizacion del crecimiento hasta la
estabilizacion del tamafio poblacional de la colonia. En
una tercera fase, la disponibilidad de sitios de nido seria
muy escasa, por |0 que una pequefia proporcion de aves
se autoreclutan en la misma colonia, en funcion de la
mortalidad de adultos, y €l resto emigra hacia colonias
cercanas (Velando, 1997). En la dinamica espacial de la
poblacion de cormorédn de la Isla de Ons emergen tres
parédmetros que afectan significativamente al reclutamien-
to de las aves marinas: la limitacion de los sitios de cria,
lafilopatriay e contexto social.

En primer lugar, la limitacién de sitios de nido es
dependiente de su abundancia en cada zona, que a su
vez depende de las caracteristicas fisicas y de la hetero-
geneidad del hébitat. Las aves que reclutan por primera
vez son atraidas a criar cerca de nidos/parejas de ata
calidad. Si disminuye la probabilidad de obtener los bie-
nes (copulaciones extra-pareja, divorcio, sitio de nido) al
criar cerca de ellos, disminuye la atraccién a reclutar en
dichas zonas.

En segundo lugar, en lo referente a contexto so-
cial, en nuestro estudio observamos que la mayor parte

de las zonas tardan un largo periodo en ser colonizadas,
aunque, una vez colonizadas, presentan una tasa de cre-
cimiento superior alas zonas de alta densidad poblacional
(Fig. 3, Velando, 1997). La mayor tasa de crecimiento de
las zonas colonizadas recientemente es indicativa de su
elevada atraccion para los reclutas, probablemente por
poseer sitios no ocupados de mayor calidad. Potts et al.
(1980) encontraron que durante su estudio sobre el
cormorén mofiudo en las Idas Farne las colonias aumen-
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Figura 3.- Relacion entre la tasa de crecimiento poblacional en cada una
de las zonas de cria del cormoran mofiudo en la Isla de Ons entre 1986 y
1994 y el tamafio poblacional (adaptado de Velando, 1997). Crecimiento
anual = 38.6 Tamafio poblacional ®®* , r = 0.85, g.I. = 7, p<0.001
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Figura 4.- Relacién entre la distancia (km) a la colonia natal y la
proporcién de cormoranes criando en cada zona en Galicia (Emigracion
= 0.076 Distancia®*® , adaptado de Velando, 1997) y en Escocia
(Emigracion = 0.263 Distancia®’’, adaptado de Aebischer, 1995).

taron y se colonizaron areas nuevas en la misma isla.
Algunos de los nidos en éareas nuevas tenian calidad
superior a los usados por otras aves antes de la colo-
nizacién. Laidea del contexto social apoyaria el modelo
de Forbes & Kaiser (1994) en el que los riesgos de ser
pionero son mayores a los beneficios de criar en una
colonia ya establecida. El contexto social podria actuar
como un todo o0 nada: una vez que existan aves pioneras
la zona se convierte en atractiva al poseer mecanismos
de evaluacion por otras aves.

En dltimo lugar, €l estudio de la dinamica espacial
sefida la importancia del reclutamiento dependiente de
la distancia. Las aves tenderian a ser pioneras cuando
los costos en su colonia natal fueran superiores a los
beneficios. Pero en este caso, el proceso de dispersion
seria dependiente de la distancia, dado que, a colonizar
zonas cercanas, los costos de la falta de informacion
(contexto social) se verian reducidos. Los estudios de
emigracion realizados en Escocia (Aebischer, 1995) y en
Galicia (Velando, 1997) mediante aves marcadas indivi-
dualmente con anillas de lectura a distancia, confirman
laaltafidelidad al lugar de nacimiento. Se observa como
més del 90% de las aves en las dos localidades estudia-
das criaban a menos de 5 km de su colonia natal (Fig. 4).
Ademas, €l estudio del crecimiento poblacional delalsa
de Ons muestra como la emigracion es dependiente de la
situacion de la colonia natal, dado que a partir del mo-
mento en que se acanza la capacidad de carga aumenta
latasa de emigracion (Fig. 2). Asi del andlisis deladiné
mica del reclutamiento y la colonizacién en lalslade Ons
se puede concluir que la estructura espacial y € compor-
tamiento individual tienen gran importancia a la hora de
considerar cambios en la poblacion, y por tanto en su
monitorizacién y conservacion.

Implicaciones en la conservacion

Tradicionalmente los modelos de proteccion de las colo-
nias de aves marinas se han basado en criterios numéri-
cos (eg. Lloyd, 1984; Grimmet & Jones, 1988), por |o que
las colonias de aves marinas son consideradas objeto
de proteccién dependiendo Unica y exclusivamente, del
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nimero de nidificantes que contengan. Los modelos de
colonizacion y reclutamiento del cormoran mofiudo indi-
can que las poblaciones pequefias situadas entre colo-
nias de mayor tamarfio son clavesalahoradelaproteccion
de las aves marinas. La proteccion de los enclaves de
cria debe realizarse no sdlo con criterios de tamafio
poblacional sino también de evitar el aislamiento de las
colonias, favoreciendo la continuidad poblaciona. Una
desaparicion de colonias de pequefio tamafio podria im-
plicar un aislamiento poblacional y genético. En la ac-
tualidad la premisa mas importante para conservar un
determinado enclave de cria se basa en criterios exclusi-
vamente numéricos, como los desarrollados en la decla-
racion de Zonas Importantes Para las Aves (ZEPAS),
pero en las aves marinas se deben disefiar estrategias
gue tengan en cuenta los procesos de emigracion y re-
clutamiento de cada especie. Se deberiarealizar unapro-
teccion en “cadena’ alo largo de la costa, para conservar
las poblaciones que conecten las colonias de gran tama-
fio.

En el Atléntico Ibérico las colonias de cormorén
mofiudo se distribuyen a lo largo de toda la costa, y la
mayoria de ellas son de pequefio tamafio (Velando et dl.,
1999). En la Figura 5 se compara la estrategia propuesta
en la actualidad para la conservacion del cormoran
mofiudo en el Atlantico Ibérico, basada en enclaves de
nidificacion susceptibles de tener una proteccion espe-
cial segun criterios exclusivamente numéricos y la estra-
tegia aternativa que tenga en cuenta los mecanismos de
reclutamiento dependientes de la distancia. De las 87
colonias de cormoran mofiudo en el Atlantico Ibérico
actualmente tan solo las Idas Cies y Ons tienen impor-
tanciaa nivel mundial (>1% de la poblacién mundial) y 7
colonias- Isla Sard6n, C. Ortegal, Islas Sisargas, Cabo
Vilédn, Mar de Fora, Punta Arnela, Islas Berlengas- son
consideradas de importancia a nivel peninsular (> 1% de
la pablacion peninsular). Con los criterios actuales, ex-
clusivamente numéricos, toda la poblacién Cantébrica y
del sur de Portugal, mas del 30 % de la poblacién Ibérica,
guedarian aisladas de los enclaves protegidos. Asi, en
los planes de conservacion de esta especie en la Penin-
sula Ibérica, se deben incluir colonias de mediano tama-
fio, como Castelo, La Caladoria, Billano y e Cabo San
Vicente (Fig. 5), que permitan la conexion de poblacio-
nes.

Los estudios de coloniabilidad también nos dan
las claves paralarestauracion de colonias de aves mari-
nas. Teniendo en cuenta los procesos de atraccion
intra-colonia, la recuperacion de colonias en que se ha-
yan eliminado los factores causantes del declive, deben
basarse en la creacion de nuevos sitios de cria tanto
dentro de lamisma colonia, paraeliminar asi lalimitacion
de sitios de cria, como en zonas adyacentes para favore-
cer su répida recolonizacion. En lugares donde ya no
nidifiquen las aves y no existan colonias adyacentes, la
recolonizacion no es probable por la falta de entorno
social y atraccion, a pesar de que se establezcan medi-
das de proteccién. Para solventar este problema, en dis-
tintos programas de conservacion se ha fomentado la
cria atrayendo alas aves, mediante vocalizaciones, figu-
rasy aviarios (Grubb, 1973; Krebs, 1974; Kushlan, 1977;
Kress, 1983; Kotliar & Burger, 1984; Dus, 1985; Kress &
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Figura 5.- Distribucion de las colonias de cria de cormoran mofiudo (Phalacrocorax aristotelis) segin su tamafio poblacional en el Atlantico Ibérico
(adaptado de Velando et al., 1999). En rectangulos se sefialan los nombres de las colonias objeto de proteccién con criterios exclusivamente numéricos
(> 1% de la poblacién peninsular) y en elipses se sefialan los nombres de las colonias que se deben incluir en la estrategia de conservacion teniendo

en cuenta la continuidad poblacional.

Nettleship, 1988; Podolsky & Kress, 1989), que actuarian
como aves colonizadoras que araen a resto. Los mecanis-
mos de seleccidn de hébitat son diferentes entre especies,
y asi, por gemplo, en lagaviotatridéctila (Rissa tridactyla)
los prospectores son atraidos por los pollos (Boulinier et
al., 1996), por lo que los mecanismos de atraccién parafavo-
recer la cria de esta especie, ademés de vocalizaciones y
nidos, podrian incluir la colocacion de figuras de pollos en
los nidos. Un jemplo de conservacion, en € que se deberia
actuar teniendo en cuenta los mecanismos de la
coloniabilidad, es @ del arao comin (Uria aalge) cuya po-

blacién en e Atlantico Ibérico ha descendido de varios
miles de pargjas en |os afios 50 amenos de treinta pargjas en
la actudidad, sendo una de las especies incluida en Libro
Rojo de Aves Amenazadas. La poblacion de esta especie
en la actualidad parece estabilizada, pero con nticleos muy
aislados, y poco “atractivos’ para una especie que selec-
ciona colonias densas. Para la conservacion de esta pobla
cién seria necesario utilizar los criterios de atraccion y
emplear sefiuelos como los empleados en la conservacion
del Frailecillo Fratercula artica end GolfodeMaine (Krees
& Nettleship, 1988).
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