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ELECCION DE FRUTO Y CONDUCTA DE ALIMENTACION
DE AVES FRUGIVORAS EN OLIVARES Y ACEBUCHARES:
UNA ESTRATEGIA OPTIMA BASADA EN LA RAZON
BENEFICIO/TIEMPO DE MANIPULACION

Pedro J. REY * y José E. GUTIERREZ **

RESUMEN.—Fleccion de fruto y conducta de alimentacion de aves frugivoras en olivares y acebucha-
res: una estrategia optima basada en la razon beneficio/tiempo de manipulacion. Este trabajo estudia los
criterios de seleccion de frutos de olivo Olea europaea por parte de las dos especies de aves frugivoras mas
abundantes en olivares del sur de Espafia (Curruca Capirotada Sylvia atricapilla y Zorzal Comtn Turdus
philomelos). El estudio se aborda mediante una fase experimental (aves en condiciones de cautividad) y
otra observacional. En la primera, las aceitunas se clasificaron en 4 categorias de tamafio y se ofrecieron a
las aves por pares de eleccion (eleccion entre dos tamafios distintos). Se anotd el nimero de intentos de con-
sumo que acabaron con éxito (fruto completamente ingerido) y el tiempo de manipulacion necesario para
conseguir un éxito. La fase observacional consistié en la comparacion entre la frecuencia con que apareci-
an las semillas de aceituna en muestras de dieta de estos frugivoros en olivares (con grandes tamafios de
fruto) y en acebuchares (con frutos de la misma especie pero con tamaflos considerablemente menores).
Ademas, en la fase observacional se comparo la distribucion de tamafios de semillas consumidas con la dis-
tribucion de tamafios de semillas del fruto disponible en el campo.

En el laboratorio las dos especies tendian a elegir los frutos de menor tamaiio de cada par, especialmente
las currucas. Los criterios que determinaron la eleccion por las aceitunas de menor tamafio fueron: a) maxi-
mizar el beneficio energético obtenido por tiempo de manipulacion del fruto hasta conseguir éxito; y b)
minimizar la carga de semilla ingerida, con lo que las aves obtienen una doble ventaja: minimizan la can-
tidad absoluta de semilla que ocupa sitio en el tubo digestivo, y maximizan la cantidad de pulpa ingerida
por cada unidad de masa indigerible de semilla.

En olivares y acebuchares las aves tendian a consumir los frutos de menor tamafio (al menos cuando
estos frutos eran tragados completos, no picoteados) entre los disponibles. En las muestras de dieta proce-
dentes de olivares, aunque aparecia gran cantidad de pulpa, apenas aparecian semillas (especialmente en el
caso de las currucas), mientras que éstas eran muy frecuentes en las muestras obtenidas en los acebucha-
res. Como explicacion se establece la hipotesis de que en los olivares la escasez de frutos de tamafio sufi-
cientemente pequefio para su ingestion causa un incremento en el coste de obtencion de los mismos dismi-
nuyendo el beneficio/tiempo de manipulacion y originando el cambio hacia otra conducta de alimentacion
mas rentable (picoteo de la pulpa) para explotar este alimento.

Palabras clave: eleccion de fruto, frugivoria, olivares, razén beneficio/coste, Sylvia atricapilla, Turdus
philomelos.

SUMMARY.—Fruit selection and foraging behaviour of frugivourous birds in wild olive shrublands and
cultivated olive groves: an optimal strategy based on the benefit/handling time ratio. This paper focuses on
fruit choice criteria by the two most abundant frugivorous birds wintering in olive Olea europaea orchards
in southern Spain. We analysed the choice of olive size by Blackcaps Sylvia atricapilla and Song Thrushes
Turdus philomelos using both experimental and observational approaches. In the experimental approach,
olives were classified in four different size classes and trials were conducted with captive individual birds
by offering pairs of fruit sizes. We recorded the number of successful feeding attempts (those in which the
whole fruit was swallowed) and the handling time necessary to achieve a successful attempt. For the obser-
vational approach, we compared the frequency of occurrence of olive seeds in bird diet samples from olive
orchards (large-sized fruits) and from a wild olive shrubland (where olive fruits are considerably smaller).
We also compared the frequency of seed sizes found in diet samples with the frequency of occurrence of
seed sizes from fruits available in the field.

In the trials both bird species chose the smaller fruit class of each paired choice, this tendency being
stronger for Blackcaps. Criteria leading to this choice were: a) to maximise the benefit obtained per hand-
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ling time necessary to achieve success; b) to minimise the ingested seed load. Both in olive orchards and
in the wild olive shrubland birds tended to feed on small fruits (at least when fruits were swallowed whole,
not pecked). In diet samples from olive orchards, we found a frequent presence of pulp alone, only rarely
of seeds, whereas seeds occurred frequently in diet samples from the wild olive shrubland. We hypothesi-
ze that this pattern is due to the scarcity of olives small enough to be swaltowed whole in olive orchards.
This would cause a decrease in the benefit/cost ratio and a subsequent shift to a more profitable feeding

behaviour (pecking of the pulp).

Key words: benefit/cost ratio, frugivory, fruit choice, olive orchards, Sylvia atricapilla, Turdus philo-

melos.

INTRODUCCION

El olivar constituye un importante refugio
invernal para muchas aves frugivoras en el sur
de Espafia (Mufioz-Cobo & Purroy, 1980,
Sudrez & Muiioz-Cobo, 1984; Rodriguez et
al., 1986; Rey, 1993). Estas aves, principal-
mente de los géneros Sylvia y Turdus, utilizan
la aceituna como componente mayoritario de
sus dietas cuando ocupan los olivares (Tejero
er al., 1983, 1984; Mufioz-Cobo, 1987; Soler
et al., 1988, Rey et al., 1996). La ocupacion
con éxito de un medio tan alterado como el
olivar y el uso de la aceituna como alimento
es, sin embargo, un proceso complejo (Rey,
1992). Recientemente, una serie de articulos,
que analizan los factores que posibilitan la
invernada de aves frugivoras en olivares, han
puesto de manifiesto 1a versatilidad de algunas
de estas especies frugivoras. Utilizando algu-
nos aspectos de su conducta, que les permiten
invernar en matorrales naturales, estas aves
han conseguido explotar un recurso (las acei-
tunas) que histéricamente se ha vuelto supera-
bundante en su area de invernada. Entre estos
aspectos destacan: capacidad de rastreo de la
disponibilidad espacio-temporal del fruto
(Rey, 1995); plasticidad dietaria que permite
un cambio considerable en la dieta invernal
con respecto a su composicion en hdbitats
naturales (Rey, 1992; Rey ef al., en prensa;
Rey & Valera, obs. pers.); y cambio en la con-
ducta de alimentacién de ingerir el fruto tra-
gandolo completo (forma usual de consumo
de frutos silvestres por estas aves; véase, por
ejemplo, Herrera, 1995) a picotear trozos de
pulpa sin ingerir la semilla, que es la principal
forma de consumo de la aceituna (Rey, 1992;
Rey & Gutiérrez, 1996).

Este estudio analiza otro aspecto de impor-
tancia en la ecologia tréfica de las aves frugi-
voras que habitan los olivares: la seleccion de
tamarios de aceituna que realizan. El analisis

de los criterios iniciales de consumo de fruto
en olivares es necesario para la comprension
de la modificacién de la conducta alimenticia
de estas aves descrita recientemente (véase
Rey & Gutiérrez, 1996).

Muchos estudios, tanto en condiciones natu-
rales como en el laboratorio, han mostrado
claras preferencias de las aves frugivoras por
algunos tipos de frutos, habiéndose relaciona-
do dichas preferencias con diversas caracteris-
ticas de los frutos, su accesibilidad, etc.,
(Howe & Vande Kerckhove, 1981; Denslow &
Moermond, 1982; Stiles, 1982; Moermond &
Denslow, 1983; Sorensen, 1984; Levey, 1987a,
b; McPherson, 1988; Hedge et al, 1991;
Levey & Grajal, 1991; Avery er al., 1993,
entre muchos otros). En concreto, las dimen-
siones del fruto con respecto al tamaiio del
frupivoro, y en particular respecto a la anchu-
ra de la boca, constituyen uno de los primeros
filtros limitantes del consumo de fruto por los
frugivoros dispersantes (Bonaccorso, 1979;
Moermond & Denslow, 1983; Jordano, 1534,
1987, 1992; Johnson et al, 1985; Wheel-
wright, 1985; Lambert, 1989a, b, entre otros),
de forma que para un adecuado aprovecha-
miento del fruto debe darse un cierto ajuste
entre su didmetro y la morfologia del pico de
los frugivoros (Herrera, 1984a; Wheelwright,
1985; Martin, 1985; Jordano, 1987; Debus-
sche & Isenmann, 1989). El olivar es un siste-
ma especialmente interesante para el estudio
de tales relaciones ya que las aceitunas, como
consecuencia de la seleccion artificial realiza-
da por el hombre, son en general de gran tama-
fio (Rey, 1992), comprometiendo la posibili-
dad de que sean ingeridas completas por los
frugivoros. Por tanto, el tamafio de las aceitu-
nas puede ser un factor limitante para su con-
sumo por parte de las aves frugivoras.
Podemos pues establecer la hipotesis de que
las aceitunas serdn elegidas segin un criterio
que maximice el beneficio obtenido por tiem-
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po requerido para su manipulacién (véase por
ejemplo, Hedge er al., 1991). Hipotesis alter-
nativas establecerian criterios de seleccidn
basados en la masa total de la pulpa, razédn
pulpa-semilla, o tammario de la semilla. Este
estudio explora estos criterios de eleccion en
el laboratorio y los compara con lo reflejado
en el campo a partir de las semillas halladas en
muestras de dieta.

METODOS

Experiencias de seleccién de tamanos
de aceituna en el laboratorio

Las experiencias se realizaron con currucas
capirotadas y zorzales comunes capturados
con redes japonecsas en olivares. Las aves se
mantuvieron en el laboratorio en jaulas de
40 x 40 x 40 cm alimentindolas con una dieta
mixta consistente en alimento comercial para
aves insectivoras, aceituna, frutos de acebuche
Olea europaea var. sylvestris y lentisco Pis-
tacia lemiiscus y larvas de Tenebrio molitor.

Agua y 2limento estuvieron disponibles ad
libitrum. El peso de las aves se reviso cada dos
dias para controlar una adecuada aclimatacidn
a Ias condiciones de cautividad. Las condicio-
nes de luz y temperatura en que se mantuvo a
las aves fueron semejantes a las condiciones
externas para ese periodo del afio {otofo-
invierno). Una vez estabilizadas en peso, las
aves se trasladaban a jaulas de experimenta-
cion de | x | x | m. Estas jaulas llevaban
adaptados dos soportes de frutos, a los que se
accedia a través de una percha o posadero de
madera (Fig. 1). Informacion adicional sobre
el disefio de las jaulas, dirigido a evitar estrés
a las aves durante los experimentos, se puede
encontrar en Rey (1992).

La eleceion de aceitunas se analizd aten-
diendo a !a anchura mdxima del fruto. Las
aceitunas se clasificaron en 4 categorias: a)
frutos de tamano zofairén (frutos partenocar-
picos, escasamente desarrollados, del olivo),
con anchura maxima <6 mm; b) frutos de
tamaiio acebuche (precursor silvestre del
olivo), con anchura méaxima de 6-10 mm; ¢)
frutos de tamano inframodal, con anchura
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FiG. 1.—Diseiio de las jaulas de experimentacion. Se presenta una vista frontal y otra lateral. A = perchas,

B = soportes de frutos, C = jaula «refugio» usada para el transporte de las aves desde 1as jaulas de mante-
nimiento a las de experimentacion, D = ranuras de extraccién de los soportes de frutos.

[Experimental cages. Frontal and lateral views of the cages are shown. A = perches, B = fruit holders,
C = arefugen cage used for moving hirds from the maintenance cages 10 the experimental ones,

D = slots for extraction of fruit holders.]
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maxima de 11-14 mm; d) frutos de tamafio
modal (en el rango de tamatios mas frecuentes
en el olivar), con anchura méaxima > |4 mm
(tamafio maximo usado en los experimentos:
25 mm). Los experimentos se disefiaron como
pares de eleccion (Moermond & Denslow,
1983; Levey et al., 1984) entre dos categorias
de tamafio de fruto. Se considerd ademas un
factor adicional, la posicion (o tipo de sustra-
to) en la que el fruto era elegido: suelo o
soporte (al que se accedia desde [a percha). En
cada experimento se colocaban ocho frutos de
cada tamario del par comparado en los sopor-
tes de fruto y en el suelo (por tanto en cada
experimento el pajaro se enfrentaba a 32 fru-
tos, 16 de un tamario y 16 de otro, estando 16
de ellos situados en los soportes y 16 en el
suelo). Los frutos de cada clase de tamafio
eran colocados en soportes distintos. La posi-
cion de los fratos situados en el suelo fue la
opuesta a aquella usada en los soportes. Una
vez cogido un fruto (del soporte o del suelo),
el pajaro normaimente acudia al posadero y
alli manipulaba el fruto hasta su ingestidn,
después de lo cual, y tras una pausa mads o
menos prolongada, volvia a seleccionar un
tipo de fruto y si lo cogia del suelo o de los
soportes. Por tanto, la seleccién de cada tipo
de fruto y sustrato fue, aparentemente, inde-
pendiente de la eleccion anterior.

Las experiencias duraren dos horas y fueron
rodadas con una camara de video. Posterior-
mente, se examinaban las cintas y se registra-
ban los stguientes aspectos: a) intentos de con-
sumo sobre cada ciase de fruto y sustrato; b)
éxitos y fracasos sobre cada clase y sustrato; ¢)
tiempo de manipulacidn sobre cada clase y
sustrato (definido como el periodo que va
desde que el ave toma un fruto hasta que lo
ingiere por completo, Hedge et al., 1991;
puesto que numerosos intentos implicaban un
fracaso, la variable a considerar fue el tiempo
de manipulacion total dividido entre el nime-
ro total de éxitos); d) secuencia en que los
intentos se sucedfan.

Los experimentos se realizaron con tres
currucas capirotadas y tres zorzales comunes.
Con cada individuo se realizaron tres réplicas
para cada par de tamaiios comparado, en aque-
llos pares que implicaban dos categorias suce-
sivas (Zofairén-tamafio acebuche; acebuche-
inframodal, inframodal-modal). Mediante estas
tres réplicas se examinaba para cada individuo

y especie la consistencia en la eleccién como el
porcentaje de experiencias significantes que
mostraron la misma preferencia. Conviene
aclarar en este punto que se considerd que la
eleccion reflejada por un individuo tras cada
experimento era significante si habian diferen-
cias estadisticas entre el porcentaje de intentos
en un tipo u otro de fruto (o sobre un tipo u otro
de sustrato, soporte o suelo) a lo largo de ese
experimento. Ademas se examind mediante tri-
pletes la existencia de transitividad (si A es pre-
ferido a B y éste a C, entonces A ha de ser pre-
ferido a C), que implicd, ademas de las parejas
de eleccion ya citadas, a los pares zofairén-
inframodal, zofairén-modal y acebuche-modal.
Consistencia y transitividad constituyen crite-
rios necesarios y suficientes para asumir mode-
los de preferencia por el alimento (véase
Moermond & Denslow, 1983, y referencias alli
dadas). Solo se realiz una experiencia de tran-
sitividad para cada ave y cada par de cada tri-
plete de pares de eleccién comparados. Esto
suma un total de 36 experiencias con currucas
y 36 con zorzales. Las 36 experiencias por
especie surgen del esquema siguiente:

Experiencias de consistencia: 3 aves X 3
réplicas X 3 pares de eleccidn = 27.

Experiencias de transitividad: 3 aves x |
réplica x 3 pares de eleccién = 9.

Para cada clase de fruto se calculé la masa
seca de pulpa y de semilla y la razon
pulpa/semilla. Para ello se mantuvieron en una
estufa a 40°C hasta alcanzar un peso constan-
te 20 aceitunas de cada categoria. Posterior-
mente se extrajo toda la pulpa del fruto y se
peso la pulpa y la semilla (aproximacién 0,1
mg). La cantidad de pulpa seca obtenida fue
multiplicada por el rendimiento energético de
la pulpa (Rey, 1992). A partir de las experien-
cias, y usando }a informacidn anterior, se cal-
culé también la razén beneficio/tiempo de
manipulacion que fue expresada como kJ/s de
manipulacion de la aceituna.

Eleccion de la aceituna en el campo

Con el objeto de contrastar les modelos de
preferencia encontrados en el laboratorto con lo
que ocurre en los olivares, durante dos afios se
capturaron aves con redes japonesas en 4 par-
celas de olivar, cada una perteneciente a un tipo
de cultivar distinto (picual, picudo, lechin y
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hojiblanca), y en un acebuchar, todos ellos
situados en el Valle del Guadalquivir. Los péja-
ros capturados eran mantenidos en bolsas de
tela donde defecaban y/o regurgitaban. Ade-
mas, para obtencr muestras mas representativas
de lo que el antmal habia consumido, se les rea-
lizaron lavados del tracto digestivo para obtener
muestras de lo que éste contenia (véase Herrera
& Jordano, 1981, para una descripcion de la
técnica). A partir de las muestras recogidas (de
aqui en adelante las denominaremos muestras
de dieta), se obtuvo la frecuencia de aparici6n
de semillas de olivo o acebuche. En total se
obtuvieron muestras de 756 currucas capirota-
das y de 104 zorzales comunes. A las semillas
encontradas en las muestras se les midid la
anchura maxima. Para comparar el consumo
con la disponibilidad se determind también la
distribucion de anchuras maximas de semilias
en el campo. Para ello se midieron frutos de 10-
15 arboles (60 frutos por drbol) de cada zona de
estudio donde se capturaron las aves.

Andlisis estadisticos

En cada experiencia de eleccion de tamanos
usamos los siguicntes analisis estadisticos. 1)

Para la comparacion de porcentajes de intentos
alimenticios sobre cada pareja de clases de
tamafio y/o sustralo en cada experimento se
uso el test de igualdad de porcentajes (Sokal &
Rohlf, 1969). En este caso solo consideramos
aquellos intentos realizados hasta que fue con-
sumido todo el fruto de una clase. 2) En el exa-
men de la interaccidn de tipo de fruto y sustra-
to se usd el test exacto de Fisher (Zar, 1584).
3) Para ta comparacidén del porcentaje de éxi-
tos entre clases de fruto se utilizo el test de la
U de Mann-Whitney, usando el porcentaje de
éxitos en cada experiencia. 4) Para comparar
fos tiempos de manipulacién necesarios para
obtener éxito en el consumo de los frutos se
uso el test de la U de Mann-Whitney. Si no se
indica otra cosa, la significacion de las prue-
bas es de P < 0,05.

RESULTADOS
Eleccion de aceitunas en el laboratorio

Un alto porcentaje de experiencias de elec-
cion de tamanos (Tabla 1) resultd en eleccio-
nes estadisticamente significativas (90,32%,
n = 36 experiencias con Curruca Capirotada, y

TaBLA |

Consistencias en la seleccion de tamario. La consistencia se refleja como porcentaje medio de réplicas que
mostraron la misma cleccion estadisticamente significativa. Entre paréntesis se indica, con la letra inicial
de cada tamafio, a qué clase de tamafio corresponde el porcentaje de elecciones (2: zofairén, a: acebuche,
i: inframodal). a) Resultados sobre cada par de eleccion que implicaba clases sucesivas; b) resultados para
pares de eleccion de clases de tamafio usadas para analizar transitividad (corresponden a categorias de
tamafio no sucesivas). Véase el apartado de métodos para los tamarios muestrales en cada caso.

[Size choice consistency. Consistency is expressed as mean percentage of replicales showing the same sig-
nificant choice. The size class to which data refers is indicated in parenthesis (z: zofairén, a: acebuche, i:
inframodal). @) Results of trials comparing succesive size classes: b) results of trials comparing sizes clas-
ses used for analysing transitivity. See methods for sample sizes.]

a) Zofairén-acebuche Acebuche-inframodal Inframodual-modal
Curruca Capirotada ..o 77,8 (2) 100,0 (a) 100,0 (i)
[Blackap]

Zorzal Comin.........ccocovvivreienes 22,2 (2) 66.7 (a) 88,9 (1)
{Song Trush] 22,2 (a)

b) Zofairon-inframodal Zofairén-modal Acebuche-modal
Curruca Capirotada.................... 100,0 (2) 1000 (2) 50,0 (a)
[Blackap]

Zorzal ComMin..............coooeeiernnn 100.0 (2) 100,0 (z) 100.0 (a)

[Song Trush}
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75,00%, n = 36 con Zorzal Comun). En el caso
de las currucas, la eleccion fue siempre por la
clase de aceituna de menor tamaio de cada par
de eleccion, mientras que para los zorzales el
66,44% de las elecciones significativas fueron
sobre el fruto de menor tamafio y e] 5,56%
sobre los frutos de mayor tamafio. En conereto,
los zorzales mostraron menor proporcién de
elecciones significativas cuando se compara-
ban las dos clases de tamaiio menores (zofai-
ron-acebuche); la respuesta a este par de elec-
cion fue ademas contraria entre individuos: un
zorzal no mostrd preferencia significativa en
ninguna de las tres réplicas, otro mostré prefe-
rencia por el zofairdn en dos de las tres répli-
cas, mientras que el tercero mostrd preferencia
por el tamafio acebuche en dos de 1as tres répli-
cas. En la mayoria de las elecciones sobre otras
parejas de tamaios, la eleccién hecha por los
tres zorzales fue estadisticamente significativa,
prefiriendo siempre la clase de menor tamaiio.

Las elecciones fueron consistentes en la
mayoria de las comparaciones, pues las répli-
cas mostraron un resultado similar al del pri-
mer experimento (Tabla 1a). De igual modo
fue notable la existencia de transitividad, de

forma que si un fruto era preferido a otro de la
categoria de tamafio inmediatamente mayor y
éste era prefertdo a un tercero mayor, entonces
el primero era preferido al tercero. Este resul-
tado se obtuvo en 17 de las 18 (94%) expe-
riencias realizadas con tripletes de transitivi-
dad (Tabla 1b).

Las dos especies de frugivoros mostraron
también un alto porcentaje de elecciones esta-
disticamente significativas por el sustrato en el
que se encontraba el fruto. En concreto el
64,40% (n = 36) de los experimentos con
Curnuca Capirotada denotaron preferencia sig-
nificativa por un sustrato. Las currucas reali-
zaban significativamente mayor nimero de
intentos desde las perchas en el 38,71% de los
experimentos, mientras que en el 25,81% pre-
firieron el suelo (Tabla 2). El porcentaje de
experimentos con una eleccion significativa
por un sustrato fue todavia mayor con los zor-
zales (94,44%, n = 36). Los zorzales preferian
consumir el fruto situado en el suelo (en el
91,67% de los experimentos prefirieron este
sustrato, mientras gue solo en el 2,78% prefi-
rieron la percha). Esta preferencia de los zor-
zales por el suelo fue ademias altamente con-

TABLA 2

Consistencias en fa seleccion por sustrato o posicion. La consistencia se refleja como porcentaje medio de
réplicas que mostraron la misma efecctdn estadisticamente significativa. Entre paréntesis se indica, con la
letra inicial de cada posicidn (p: percha, s: suelo), a qué posicion corresponde el porcentaje de elecciones.
a) Resultados sobre cada par de eleccién que implicaba clases de tamafio de aceituna sucesivas; b) resnita-
dos para pares de eleccion de clases de tamafio que smplicaban clases no sucesivas. Véase el apartado de
métodos para los tamafios muestrales correspondientes en cada caso.

[Place or substrate choice consistency. Consistency is expressed as mean percentage of replicates showing
the same significant choice. The place class 10 which data refers is indicated in parenthesis (p: perch, s:
ground). a) Results of trials comparing succesive size classes of olives; b) results of trials comparing non-

succesive size classes. See methods for sample sizes.}

a) Zofairon-acebuche  Acebuche-inframodal Inframodal-modal
Curruca Capirotada .........cc..... 22,2 (p) 66,7 (p) 22,2 (p)
[Blackap) ................... 11,1 (s) 16,7 (s) 44,4 (s)
Zorzal Comin...........cccccvveivivenn 0,0 (p) 0,0 (p) 0,0 (p)
[Song Trush] ........ccooooemnannn. 88,9 (s) 100,0 (s) 77,8 (s)
b) Zofairon-inframodal Zaofairén-modal Acebuche-modal
Curruca Capirotada .................. 66,7 (p) 66,7 (p) 0,0 (p)
[Blackap] ..o 33,3 (s) 0,0 (s) 50,0 (s)
Zorzal Comiin.........ocearcvrinrnn 0,0 (p) 33,3 (p) 0,0 (p)
[Song Trush] ....ccccoooommcciininen 100,0 (s) 66,7 {s) 100,0 (s)
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sistente tanto entre individuos como entre
experimentos realizados con el mismo indivi-
duo (Tabla 2).

Cuando se analizo la interaccion entre tipo
de fruto y sustrato, en la mayoria de los casos
(en concreto en el 78,00% de tas experiencias,
considerando ambas especies) no se obtuvo
diferencias en el tipo de fruto en uno y otro
sustrato (test exacto de Fisher, P> 0,1). En los
casos en que si hubo diferencias, los frutos
pequefios fueron preferentemente escogidos
desde la percha, mientras que los grandes lo
eran en el suelo.

En lo que respecta al porcentaje de intentos
con éxito (aquellos que implicaban la inges-
tién del frute), dos capirotadas no mostraron
diferencias entre las clases zofairén y acebu-
che en porcentaje de éxitos (U de Mann-
Whitney, P > 0,5 para ambos pdjaros), mien-
tras que la tercera obtuvo un mayor éxito sobre
2ofairén (U de Mann-Whitney, P < 0,01). Las
currucas capirotadas realizaron pocos intentos
de ingerir completos los frutos de tamario
inframodal o modal, que tuvieron ademas
escaso o nulo éxito (Tabla 3). Por su parte, nin-
gun zorzal mostré diferencias en porcentaje de
¢éxito entre zofairdn y acebuche (U de Mann-
Whitney, P > 0,05 para cada pajaro). Sola-
mente un individuo reflejé diferencias en éxito
entre acebuche e inframodal (mayor porcenta-

je de éxitos con acebuche), mientras que en
la comparacién de zofairén-inframodal, dos
zorzales tuvieron mayor ¢xito sobre zofairén
(U de Mann-Whitney, P < 0,05 para ambos
pajaros). Los intentos por parte de los zorza-
les de consumir frutos de tamario modal fue-
ron muy escasos y nunca acabaron en éxito
(Tabla 3).

Un dltimo aspecto de interés es el tiempo de
manipulacién. Dos de las tres currucas capiro-
tadas mostraron diferencias significativas en
los tiempos de manipulacién con los tamanos
zofairén y acebuche (U de Mann-Whitney,
P <0,05). En ¢l caso de los zorzales, sélo uno
de ellos invirtid significativamente menos
tiempo en manipular el tamaiio zofairén que el
acebuche, dos zorzales invirtieron menos
tiempo con el tamafio acebuche que con el
inframodal y los tres invirtieron menos tiempo
en manipular el zofairdn que el inframodal
(todas las diferencias fueron significativas; U
de Mann-Whitney, P <0,05). Aparentemente,
el éxito medio obtenido por cada especie sobre
cada categoria de tamafic estuvo inversamente
relacionado con el tiempo total de manipula-
cién por éxito (Fig. 2).

En resumen, para las dos aves frugivoras
hubo con mayor frecuencia diferencias, entre
clases de fruto, en los tiempos de manipula-
cién que en el porcentaje de éxitos. Esto sugie-

TABLA 3

Porcentaje de intentos con ¢xito sobre cada clase de tamafio de aceitunas consideradas. Los resultados se
expresan para cada individuo de cada especie experimentada. Los datos se expresan como porcentaje medio

+ desviacidn estandar.

[Percentage of successful attempis an each olive size class. Resulls are shown for each individual bird. Data

are expressed es mean percentage £ SD.]

Zofairen Acebuche Inframodul Modal
Curruca Capirotada
[Blackap]
Individuo | 78,90 x 14,70 24,90 + 20,60 0.00 0.00
Individuo 2 . 7820 £ 35,00 58.70 + 39,70 10,00 + 22,40 0,00
Individuo 3 45,90 + 26,00 24,70 + 22,80 333750 0,00
Zorzal Comiin
[Song Trush]
Individuo ... 37,50%2240 52,70 = 20,00 36,60 + 25,90 0,00
Individuo 2..... v 64,90 £ 20,20 51,00 £ 12,50 28,80+ 17,70 0,00
Individuo 3., 77.80 £ 29,80 66.40 + 14,20 24,10 £21,30 0.00
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FiG. 2.—Relacibn entre porcentaje de éxito y tiem-
po de manipulacidn para diferentes clases de tama-
fio de fruto usadas por las aves frugivoras.
[Percentage of successful attempts and handling
time for different olive size classes.]

re que el coste de manejo det fruto estuvo més
influido por el tiempo de manipulacion que
por la razén éxito/fracaso.

Eleccion de aceituna en el campo

La frecuencia de aparicion de semillas de
Olea europaea en las muestras de dieta de
currucas capirotadas fue muy diferente en oli-
vares y acebuchar (Tabla 4). Mientras que en
el segundo caso las semillas aparecen en el
55,00% de las muestras, en olivares solo apa-
recian semillas en el 3,92%, de las cuales la
mayorfa aparecian en el olivar de picual (con
una frecuencia de aparicion del 11,00%), oli-
var en €l que hubo mayor cantidad de fruto de
tamaiio que podia ser ingerido completo por
esta especie (Rey & Gutiérrez, 1996). Por con-
tra, la frecuencia de aparicion de semillas en
las muestras tomadas en olivar fue bastante
mayor en el caso del zorzal (48,27% en el caso
del oflivar de picual, unico olivar donde se
recabd suficiente informacion sobre la dieta
de esta especie). Tanto para las capirotadas
como para los zorzales, los frutos de Ofea
europaea constitufan al menos el 40,00% del
volumen de la dieta en olivares y acebuchares,
siendo su componente mas importante (Rey,
1992; Rey et al., 1996). Ello sugiere clara-
mente que al menos las capirotadas consumie-
ron las aceitunas principalmente por picoteo
mientras que los frutos de acebuche eran inge-
ridos completos. Es, por tanto, interesante ana-
lizar si las capirotadas realizaban en el campo
alguna seleccién por los tamafios de los frutos
de acebuche.

TABLA 4

Frecucncia de aparicién de semillas (niimero de muestras con 04 semillas) de Olea europaea en muestras
de dieta. Se muestran los datos para ¢l olivar de picual (aquel en el que el tamano de las aceitunas era
menor) y para el conjunto de muestras procedentes de olivares. En el caso de la Curruca Capirotada se indi-
ca también la frecuencia de aparicién de semillas de acebuche en muestras procedentes del acebuchar.
[Freguency of occurrence of Olea europaea seeds (humber of samples with 0-4 seeds) in diet samples. Data
Jor picual (with the smallest olive size) and for the total samples coming from olive orchards are shown.
For Blackeap the frequency of occurrence of wild olive seeds in the wild olive shrubland is also shown.]

Curruca Capirotada

Zorzal Comin

[Blackap] [Song Trush]
Picual Olivar Acebuchar Picual Olivar
n=170 n =485 n=271 n =287 n=104
0 semillas ..o 151 464 124 46 60
| semilla ... 18 20 100 32 35
2 semillas .... | 1 40 5 5
3 semillas ... 0 0 6 3 3
435emilas .o 0 1] 4 | [
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En la primera temporada de muestreo en el
campo, la distribucion de tamatfios de las semi-
llas de acebuche ingeridas por las capirotadas
difirié de la distribucion de tamafios disponi-
bles en el campo (y° = 2373,4,gl. =2, P <
0,001). En este afio las capirotadas consumie-
ron los frutos de menor tamafio a pesar de su
menor disponibilidad (Fig. 3). En el afio
siguiente, tampoco se encontré una relacion
entre disponibilidad de tamafios de fruto
(basado en el tamafio de la semilla) y su con-
sumo por las capirotadas (y’ = 28,1, g1. = 2,
P < 0,001). Si bien durante este ultimo afio
permanecia la tendencia a consumir frutos de
pequefio tamafio, la clase modal disponible fue
también la clase més consumida (Fig. 3).

DiscusiON

Factores que determinan la eleccion
de aceituna en el laboratorio

Los experimentos de laboratorio demues-
tran que, manteniendo constantes otras varia-
bles como la abundancia, calidad del fruto y
accesibilidad (Denslow & Moermond, 1982;
Moermond & Denslow, 1983), las aves elegi-
an los frutos de menor tamafio para su consu-
mo. Tanto las capirotadas como los zorzales
realizaban mayor niimero de intentos sobre los
frutos mas pequefios de cada par de tamafios
comparados, aunque esta tendencia era menos
clara con los zorzales cuando se compararon
las dos clases de aceituna mas pequefias
(zofairon y tamafio acebuche). Nuestros resul-
tados reflejan mayores diferencias entre clases
de tamafio en lo que respecta a tiempos de
manipulacién que en porcentaje de éxitos,
sugiriendo que las diferencias en intentos a
favor de los frutos menores se debieron a que
requerian menores tiempos de manipulacion.
No obstante, de acuerdo con Hedge et al.
(1991), al menos tres factores adicionales
podrian afectar a la eleccion: a) la cantidad
total de pulpa ingerida (Johnson ef al., 1985);
b) la razén pulpa/semilla (Howe & Vande
Kerckove, 1979; Herrera, 1981); y c) la razén
beneficio obtenido/tiempo de manipulacion
del fruto (Hedge et al., 1991).

La cantidad de pulpa ingerida determina la
cantidad de energia bruta incorporada por el
pajaro (Johnson et al., 1985). El orden opues-
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Fig. 3.—Comparacién entre las frecuencias de
tamafios de las semillas de acebuche disponibles en
el campo y las de los frutos que consumian las
currucas capirotadas en el acebuchar estudiado.
[Comparison of the wild olive seed sizes available
on the trees and the frequency distribucion of seed
sizes for fruits consumed by Blackcaps in the wild
olive shrubland.]

to entre intentos de consumo y la cantidad
total de pulpa (Fig. 4) parece descartar la masa
de pulpa como variable determinante en la
eleccion de la aceituna.

La razon pulpa/semilla introduce el efecto
de la semilla como lastre no digerible, que
ademas limita la cantidad de alimento que el
ave puede incorporar en «asaltos de alimenta-
ci6on» inmediatos, mientras el tubo digestivo
no se vacie (Sorensen, 1984; Levey, 1986;
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F1G. 4. —En la grafica superior se representa la rela-
cién entre el orden de eleccion de las diferentes cla~
ses de tamafio de aceituna (datos de laboratorio) y
la razdn B/C (beneficio/coste, en kJ/s). Para el frute
de tamafio modal la razdn B/C se estimé en funcidn
del tiempo de manipulacién en el picoteo del fruto.
Con los otros tres tamafios se hizo en funcién de la
manipulacién realizada hasta la ingestién completa
de la aceituna. En la grafica inferior se representan
para cada clase de famaiio aquellos pardmetros de
disefio del fruto relevantes para Jos modelos de
cleccion. Comparese la grafica inferior con el
orden de eleccion de los tamaiios de aceituna.
[The upper graph shows the relotionship between
the fruil size choice ranking (laboratory trials) and
the benefit/cost ratios (B/C, kJ/s). For the modal
size class, the B/C was estimaled as the handling
time for pecking the olives. With the order three size
classes, B/C was estimated as the handling time for
swallowing the whole fruit. Fruit design features
relevant for fruit choice are shown for each size
class in the lower graph. Compare the upper and
fowergraphs. ]

Worthington, 1989; Levey & Grajal, 1991).
Nuestros resultados para la Currnca Capiro-
tada y el Zorzal Comiin muestran que la razén
pulpa/semilla de las distintas clases de tamafio

de aceituna no se ajusta al orden con que
dichas clases eran elegidas (Fig. 4). Por contra,
si existio un ajuste inverso entre el tamaiio de
semillas y el orden de eleccién de dichos
tamaiios. En consecuencia, los resultados
parecen sugerir que los frugivoros en el olivar,
y probablemente en acebuchares, se ven mas
afectados por el propio tamaifio de la semilla
que por la razon pulpa/semilla, de forma que
la eleccidn del fruto estd negativamente aso-
ciada al tamano de la semilla (véase también
Jordano, 1995).

Otros estudios han sugerido que semillas
grandes pueden limitar la tasa de entrada de
alimento (Herrera, 1984; Sorensen, 1984;
Levey, 1986, 1987a; Worthington, 1989;
Levey & Grajal, 1991). Este puede ser e] caso
de frutos como la aceituna y el acebuche. En
concreto, las semillas de acebuche son consi-
derablemente grandes con respecto a la capa-
cidad total del tubo digestivo de la Curruca
Capirotada. En frutos drupaceos (como los de
Olea) se puede derivar otra desventaja del
tamafo de la semnilla: el cociente pulpa/semilla
disminuye a) aumentar el peso de la semilla.
Por tanto, las aves, al seleccionar los frutos
mas pequefios (con semillas mas pequefias),
aunque disminuyen la masa total de pulpa
ingerida por fruto manipulado, obtienen una
doble ventaja: ademas de minimizar la canti-
dad absoluta de semilla que ocupa sitio en el
tubo digestivo, maximizan la cantidad de
pulpa ingerida por cada unidad de masa indi-
genble de semilla (Jordano, 1995).

La limitacion de entrada de alimento, origi-
nado por el gran tamafio de la semullz, se puso
de manifiesto en nuestras experiencias. Las
capirotadas, una vez consumido un fruto de
tamafio acebuche, solian reposar en la percha
y no mostraban generalmente actividad hasta
eliminar la semilla, tras lo que se dirigian de
nuevo a consumir otro fruto. El tamaiio de la
semilla condiciona también su forma de elimi-
nacion. Las semillas grandes son normalmen-
te regurgitadas (Herrera, 1984; Jordano, 1984;
Sorensen, 1984; Levey, 1986). A lo largo de
nuestras experiencias, tanto las currvcas capi-
rotadas como los zorzales regurgitaban fre-
cuentemente las semillas de acebuche (rara-
mente las defecaban), con lo que eran mis
rapidamente procesadas.

La razén beneficio/coste de maniputacién
(B/C) considera el efecto que el tamafio del
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fruto tiene sobre el coste de manipularlo hasta
que el ave consigue tragarlo (Hedgze er al.,
1991). Una cleccién basada en la razén B/C
mostraria que las aves exhiben un criterio de
preferencia acorde con las predicciones de la
teoria de alimentacién optima (Pulliam, 1930,
Pyke, 1984; Martin, 1985), de forma que ten-
derian a maximizar el beneficio obtenido por
coste de manejo del alimento. El coste de
manipulacion de los frutos estd intimamente
ligado a su tamafio con respecto al tamafio del
frugivoro y, en concreto, a la anchura de su
boca (Snow & Snow, 1988; Hedge er al.,
1991). En consecuencia, los frugivoros del oli-
var deberian preferir aquellos tamafos de acei-
tunas cuyas razones B/C estuvieran por enci-
ma de un cierto umbral (Schoener, 1979;
Stephens & Krebs, 1986), traspasado ¢l cual la
dificultad de manipulacién no haria rentable el
consumo de aceitunas en esa clase de tamafio.
Las aceitunas que muestran mayor razén B/C
son precisamente las de menor tamafo (zofai-
rones), pero ademas cuanto mayor es el tama-
fio del fruto menor es la razén B/C (esto suce-
de con ambas especies de frugivoros usadas en
este estudio; ver Fig, 4). Puesto que el orden
de eleccion de frutos para ambas especies se
ajusta al orden de razones B/C, puede con-
cluirse que esta variable parece ser importante
en los modelos de eleccion de aceituna por
ambos frugivoros. Nuestros resultados en este
sentido corroboran lo haltado por Hedge er al.
(1991) con Solanum pubescens.

Patrones de eleccion en el laboratorio
y conducta de alimentucion en olivares
y acebuchares

Los datos obtentdos a partir de muestras de
dieta indican que las dos especies frugivoras
aqui consideradas se alimentan principalmen-
te de aceituna en los olivares (véase también
Murioz-Cobo, 1987, Rey et al., 1996). Sin
embargo, la escasa presencia de semillas de
aceituna en muestras de dieta de Curruca
Capirotada procedentes de olivares, y la eleva-
da presencia de semillas de acebuche en mues-
tras procedentes de acebuchares, sugieren que
esta especie raramente ingiere las aceitunas
completas. La razén de ello es la escasez de
aceitunas de tamafic adecuado para su inges-
tién completa por las capirotadas (Rey &

Gutiérrez, 1996). Las experiencias de labora-
torio muestran que uno de los criterios princi-
pales que rige la eleccidn de aceituna por los
frugivoros en el olivar es la maximizacién de
la razén B/C. Por tanto, no es de extrafiar que
ante la ausencia de aceitunas de tamafio ade-
cuado estas aves opten por consumir la pulpa
de 1as aceitunas por picoteo, lo que serd viable
siempre y cuando esta conducta sea suficien-
ternente rentable como para sufragar los gastos
que acarrea, como realmente lo es (Rey &
Gutiérrez, 1996).

El patron reflejado a partir de las experien-
cias de laboratorio con aceitunas y de las
muestras de dieta de olivares tiene su exten-
stén a los acebuchares. Al menos las currucas
capirotadas consumian acebuchinas de peque-
fio tamafio en una proporcidon mayor de lo que
seria esperable a partir de su frecuencia en el
campo. Un patrén opuesto se encontré con las
acebuchinas mas grandes.

Para terminar, este estudio muestra clara-
mente ]a importancia de combinar experimen-
tos detallados (como los que exploran los cri-
terios de seleccion de fruto), que ponen de
manifiesto mecanismos, con resultados obser-
vacionales (como los andlisis de dieta) que
revelan patrones. La combinacion de informa-
cion procedente de ambas aproximaciones es,
probablemente, la tinica forma de desvelar los
mecanismos de seleccion que causan los
patrones que observamos en Ja paturaleza.
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