
Ardeola 51(1), 2004, 133-168

SOBREVIVIR AL INVIERNO: ESTRATEGIAS DE LAS AVES
INVERNANTES EN LA PENÍNSULA IBÉRICA

Juan Carlos SENAR*1 & Antoni BORRAS*

SUMMARY.—Surviving to winter: strategies of wintering birds in the Iberian Peninsula.
Aims: Climatic conditions during the winter are typically harsher for birds, which have to counteract dete-
riorating weather by different physiological or behavioural adaptations, or simply by moving to other areas of
milder weather (e.g. migrating). The aim of this paper is to review the different adaptations and strategies of
birds for surviving the winter, with a special emphasis on the peninsular winter quarters, one of the most sui-
table geographic areas for the reception of a very important contingent of birds from the western Palaearctic.
This suitability is the result of its southern geographic situation which provides a milder climate, of the ca-
nalising of the main presaharian migratory routes, and of its topographic variety, diverse landscape and he-
terogeneity of environments.
Results and Conclusions: Key variables explaining the winter distribution of birds in Iberian Peninsula are
altitude, vegetation structure and geographic location. Parameters describing land bird communities (density,
richness and diversity) can equally be predicted by the same variables. Aquatic environments are affected by
the basin in which they are located and by rainfall patterns, which in turn determine the levels of grouping of
the different contingents of birds. In order to offset the higher energetic requirements of winter, birds have de-
veloped different adaptations: increase the size of fat reserves, store food, increase metabolic rate, and deve-
lop different specialized behaviours. The Iberian Peninsula offers a wide range of trophic possibilities:
herbs, seeds, bulbs, tubers and rhizomes; fruits, berries and acorns; pine seeds and other arboreal food re-
sources, and invertebrates. In aquatic environments, there are important vegetable resources, aquatic inver-
tebrates and fishes. Finally, the same wintering birds may appear as an important food resource for raptors.
Human life and its consequences (garbage and rubbish dumps, fish farms, etc.) have favoured changes in the
feeding habits of several species. The exploitation of all these natural resources may give rise to different pat-
terns of spatial use. One of the behavioural strategies most common during winter is the aggregation of in-
dividuals in flocks, albeit that some species may hold territorial patterns. Winter flocking entails different costs
and benefits, which may be compensated by different strategies such as the formation of heterospecific
groups, communal roosting, the establishment of social hierarchies, or the share-out of space by the different
classes. Wintering contingents may fluctuate greatly from year to year because of phenomena such as thermal
movements, irruptions and altitudinal movements. Winter may have important consequences on the evolu-
tionary patterns of different species, either because some species may pair in this period, or because of the
strong selection pressures exerted on them because of the harder weather conditions. Therefore, the conse-
quences of what may happen in winter do not only affect this season, and its study may be of great relevance
to the understanding of the whole natural and life history of the different species.
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RESUMEN.—Sobrevivir al invierno: estrategias de las aves invernantes en la península Ibérica.
Objetivos: El invierno se caracteriza por un endurecimiento de las condiciones climáticas que las aves pue-
den contrarrestar mediante diversas adaptaciones fisiológicas o conductuales, o simplemente desplazándose
a zonas de ambiente más benigno y templado (v.g. migrando). El objetivo de este artículo es revisar las dis-
tintas adaptaciones y estrategias de las aves para sobrevivir al invierno, con especial énfasis en el cuartel de in-
vernada peninsular, una de las áreas geográfica más idóneas para acoger a un importante contingente de las
aves del Paleártico occidental. Esta idoneidad es resultado de su estratégica situación meridional con su clima
benigno, de canalizar a las principales rutas migratorias presaharianas, y de su variedad topográfica, diversi-
dad paisajística y heterogeneidad de medios. 
Resultados y Conclusiones: Las variables que mayormente explican la distribución invernal de las aves en
la península Ibérica son la altitud, la estructura de la vegetación y la situación geográfica. Parámetros que des-
criben las comunidades orníticas terrestres (densidad, riqueza y diversidad), pueden ser igualmente predichos
por estas mismas variables. Los ambientes acuáticos están a su vez condicionados por la cuenca en que se lo-
calicen y por los regímenes de precipitaciones, que determinan los niveles de agrupación de los distintos con-
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INTRODUCCIÓN

Una característica inherente a las latitudes
templadas es la alternancia de estaciones, con
los consiguientes cambios climáticos y las fluc-
tuaciones en la abundancia y tipos de recursos
disponibles. Con la llegada del invierno las
temperaturas bajan de forma considerable, el
agua se puede helar, la nieve puede limitar el
acceso al alimento, las plantas y los insectos
entran en una fase de pausa o letargia. Estos
distintos factores afectan a las aves, de forma
indirecta, de dos maneras: 1) cuando el animal
no puede metabolizar sus reservas a suficiente
velocidad para cubrir las demandas de produc-
ción de calor, esto se traduce en una hipotermia
(efecto interno), y 2) cuando las condiciones
se muestran tan adversas que imposibilitan que
el animal consiga las reservas energéticas sufi-
cientes para cubrir esta demanda, esto se tradu-
ce en que los animales mueran de hambre
(efecto externo) (Newton, 1998). Las condicio-
nes meteorológicas adversas pueden además
afectar a las aves de forma directa, como por
ejemplo en el caso de una fuerte tormenta que
llega a empapar el plumaje de pequeños pase-
riformes causando su muerte, o una repentina
helada que atrapa a las aves zancudas mientras
duermen sobre la superficie del agua.

Al igual que sucede en otros ambientes rigu-
rosos (Dean, 2004), las aves pueden contra-
rrestar las condiciones adversas del invierno

mediante diversas adaptaciones fisiológicas o
conductuales, o simplemente desplazándose a
zonas de ambiente más benigno y templado
(v.g., migrando, fugas de tempero o desplaza-
mientos en altura; Herrera, 1981). La península
Ibérica ya fue destacada hace tiempo (Bernis,
1966; Moreau, 1972) como una de las áreas
geográficas idóneas para acoger a un impor-
tante contingente de las aves del Paleártico oc-
cidental. Esta idoneidad es el resultado de que
en la península confluyen varios factores clave:
su situación meridional le confiere unas condi-
ciones climáticas benignas, que así mismo fa-
vorecen la presencia en invierno de importantes
recursos tróficos predecibles; geográficamen-
te canaliza a través de ella a varias de las rutas
migratorias presaharianas más importantes; por
otro lado, topográficamente muy variada, la pe-
nínsula alberga una elevada diversidad paisa-
jística y heterogeneidad de medios, idónea para
acoger a una gran cantidad de especies que pre-
cisan de un elevado parcheado ambiental (Te-
llería, 1988a). Como respuesta a la acusada es-
tacionalidad de las zonas septentrionales y
centrales de la región Paleártica, buena parte
de los dos tercios de las 600 especies nidifi-
cantes del oeste de dicha región optan por des-
plazarse en movimientos migratorios o diva-
gantes durante el invierno hacia el sur del
Paleártico. Una gran parte de estas aves serán
acogidas en invierno, por la geografía peninsu-
lar ibérica. El tercio restante lo constituyen los
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tingentes de aves. A fin de compensar los mayores requerimientos energéticos del invierno, las aves han de-
sarrollado distintas adaptaciones: aumentan el tamaño de las reservas de grasa, almacenan alimento, aumen-
tan la tasa metabólica, y desarrollan distintos comportamientos especializados. La península ofrece un amplio
abanico de posibilidades tróficas: hierbas, semillas, bulbos, tubérculos y rizomas; frutos, bayas y bellotas; pi-
ñones y otro recursos arbóreos; e invertebrados, en lo que respecta a los ambientes terrestres. En los ambientes
acuáticos cabe destacar los recursos vegetales, invertebrados acuáticos y la ictiofauna. Finalmente las propias
aves invernantes constituyen un recurso importante para las aves de presa. La influencia humana (basureros,
piscifactorías, muladares, etc.) se deja notar en los cambios de hábitos alimentarios de varias especies. El apro-
vechamiento de estos recursos puede dar lugar a distintos patrones de utilización del espacio. Una de las es-
trategias más utilizadas durante el invierno consiste en la agregación de individuos en bandos, si bien otras es-
pecies siguen manteniendo patrones territoriales. La sociabilización invernal comporta distintos costes y
beneficios, que son compensados con diversas estrategias, como los grupos heteroespecíficos, los dormideros
comunales, la organización en jerarquías sociales, o la repartición del espacio entre clases. La presencia de
efectivos invernantes puede variar mucho entre años, debido a fenómenos como las fugas térmicas, las
irrupciones y los movimientos altitudinales. El invierno puede tener importantes consecuencias en los patro-
nes evolutivos de las distintas especies, tanto porque muchas aves se aparean ya en esta estación, como por las
fuertes presiones de selección a que se ven sometidas en los cuarteles de invernada por la mayor rigurosidad
de esta estación. Tenemos por tanto que las consecuencias de lo que suceda durante el invierno no se limitan
solamente a este periodo, y de aquí la importancia de su estudio. 

Palabras clave: invierno, revisión, supervivencia, adaptaciones, Península Ibérica.



llamados migrantes transaharianos (Moreau,
1972), que utilizan los recursos de la península
sólo en migración. Difícil es estimar en cifras la
gran cuantía de aves que acoge el territorio pe-
ninsular en invierno, pero a modo orientativo
cabe solo considerar las recientes estimaciones
de un millón y medio de aves acuáticas (Martí
& Del Moral, 2002) y más de cinco millones de
Palomas Torcaces Columba palumbus (De Jua-
na, 1988). 

El objetivo de este artículo es revisar las dis-
tintas adaptaciones y estrategias de las aves
para sobrevivir al invierno, con especial énfasis
en el cuartel de invernada peninsular. En el cur-
so de los 50 años de ornitología ibérica, una
mayoría de los estudios ornitológicos se cen-
traron en la migración o los aspectos relaciona-
dos con la época reproductora, dejando de lado,
especialmente en aves no acuáticas, este im-
portante periodo del ciclo vital que es la inver-
nada. Los últimos 25 años, sin embargo, han
sido definitivos para el conocimiento de los pa-
trones generales de la invernada peninsular y de
los patrones particulares de las principales es-
pecies, tarea llevada a cabo, mayoritariamente
por ornitólogos españoles, con un gran esfuerzo
y tenacidad, y que ha conducido a unos cono-
cimientos muy satisfactorios sobre este periodo
del ciclo vital. Cronológicamente, a partir de
principios de los ochenta se presta atención a
los aspectos de alimentación de las aves en in-
vierno, especialmente en el sur peninsular (He-
rrara, 1983a, 1984a, 1984b; Jordano, 1985;
Grethert et al., 2001). A partir de la segunda
mitad de esta década ven la luz los primeros
trabajos sintéticos sobre patrones de invernada
(Santos & Tellería, 1985; Carrascal & Telle-
ría, 1985; Tellería & Santos, 1986; Tellería et
al., 1988; Santos et al., 1988; Tellería, 1988a),
sobre comunidades de aves invernantes (Ca-
rrascal, 1988), y los primeros trabajos sobre la
emblemática Grulla (Alonso et al., 1984 1985,
1987; Alonso & Alonso, 1988),lo que dará pie
a que diversos investigadores y grupos espa-
ñoles incidan posteriormente tanto en el estudio
de comunidades y patrones de distribución y
las variables que los explican, como sobre la
biología de las distintas especies que habitan la
península en ese período, trabajos sobre los que
se basa esta revisión y que servirán para ejem-
plificar los distintos temas presentados en ella.

Las condiciones invernales pueden tener una
poderosa influencia tanto en comunidades ale-

jadas en el tiempo como en el espacio (Cody,
1985; Newton, 1998). Se abre así la posibilidad
de que las poblaciones de aves migradoras sean
reguladas por las condiciones de los cuarteles
de invernada, siendo pues, este periodo una
fase muy crítica dentro del ciclo anual de la
población (Herrera, 1981). Factores que incidan
negativamente sobre las poblaciones invernan-
tes (y de migradores) como la destrucción del
hábitat y el deterioro climático o la exposición
a los residuos tóxicos, pueden tener un efecto
importante y substancial sobre las poblaciones
de aves en su área de nidificación en otros sec-
tores del Paleártico, quedando afectado así el
tamaño de su fracción migrante por sucesos
que ocurren fuera del área local considerada
(Herrera, 1981, 1988a). Tenemos por tanto que
las consecuencias de lo que suceda durante el
invierno no se limitan solamente en este perio-
do, y de aquí la importancia de su estudio.

ENCONTRAR UN LUGAR DONDE INVERNAR

La península Ibérica, por su latitud y por los
efectos combinados del Mediterráneo y del
Atlántico, presenta toda una serie de peculiari-
dades que la hacen en invierno, idónea para
acoger a importantes contingentes de aves (Te-
llería, 1988a). Sin embargo, la llegada del in-
vierno es causa de importantes variaciones en
la adecuación de los distintos hábitats y ecosis-
temas para el mantenimiento de estas pobla-
ciones.

Grandes patrones ambientales de distribución
de la avifauna terrestre invernal

Los parámetros climáticos actúan de forma
diferencial sobre la presencia, la abundancia y
la diversidad de aves según el ecosistema con-
siderado. De este modo, los patrones geográfi-
cos de distribución de abundancia y diversidad
de las aves varían en relación con los ambientes
fisiográficos y bioclimáticos peninsulares: los
valores más altos para estos parámetros corres-
ponden a la región mediterránea (termo- y me-
somediterránea), reduciéndose estos en los 
ambientes continentales fríos (piso supramedi-
terráneo) y en los pisos eurosiberianos, supra-
mediterráneo y crioromediterráneo, estos dos
últimos condicionados por la mayor crudeza
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de las condiciones ambientales dominadas por
la alta innivación y las heladas «(Santos & Te-
llería, 1985; Tellería, 1988b).

En las áreas más frías y continentales del sec-
tor supramediterráneo dominan los cultivos ce-
realistas de secano, siendo las especies domi-
nantes los paseriformes granívoros (fringílidos y
emberícidos). En las áreas agrícolas, además de
la cobertura de los cultivos labrados, la abun-
dancia de las precipitaciones cobra mayor rele-
vancia que las temperaturas, ya que éstas juegan
un papel determinante en el aumento de la pro-
ductividad de estos medios antropogenizados,
afectando también a las plantas arvenses y ru-
derales que rebrotan por el efecto de las lluvias,
además de hacer accesibles los numerosos ban-
cos edáficos de semillas. En consonancia a la
abundancia de paseriformes, muchas rapaces
disponen de un buen recurso en estas zonas, es-
pecialmente las ornitófagas como el Esmerejón
Falco columbarius y el Milano Real Milvus mil-
vus, especialmente en las cuencas del Duero y
del Ebro (De Juana et al., 1988).

La región eurosiberiana se muestra en gene-
ral menos productiva, con predominio inver-
nal del reposo vegetativo. Los pisos montanos
son abandonados debido a la innivación y a la
adversidad térmica (Santos & Tellería, 1985;
Tellería & Santos, 1985, 1986; Tellería et al.,
1988). Unas pocas plantas ofrecen frutos en el
piso colino, cuanto más cerca esté de la suavi-
dad de la influencia oceánica, donde este atem-
peramiento facilita la mayor actividad de los
invertebrados y el asentamiento de las comuni-
dades de paseriformes omnívoros e insectívo-
ros. Así en los ecosistemas forestales y de ma-
torrales, en los que la mayoría de las aves que
las habitan son insectívoras, es la temperatura
el principal factor causante de la variación de la
presencia y abundancia de las aves (Tellería &
Santos, 1986). En los territorios meso y termo-
mediterráneo del sur y suroeste, con una acusa-
da producción primaria favorecida por la ter-
micidad de estas zonas, el monte mediterráneo
arbustivo autóctono, por un lado, y la dehesa y
olivar asistidos por el hombre (que mantiene
su elevada productividad), por el otro, propi-
cian el asentamiento de las aves frugívoro-in-
sectívoras (currucas, zorzales, Petirrojo Erit-
hacus rubecula, estorninos, etc.), junto con las
grandes cantidades de Palomas Torcaces y Gru-
llas Comunes Grus grus. Numerosos árboles y
arbustos fructifican en otoño-invierno en estas

áreas, que se muestran tan favorables a las aves
frugívoras. De este modo, estas aves hallan su
óptimo de distribución en los ambientes medi-
terráneos, haciéndose más escasas en los am-
bientes submediterráneos y típicamente eurosi-
berianos, por lo que se puede afirmar que el
patrón de distribución de abundancia y diversi-
dad de las aves frugívoras es similar al de la
distribución de las propias plantas productoras
de frutos en la península Ibérica. Las variacio-
nes interanuales de producción de frutos que
se dan en el parcheado ambiental, se ha visto
que no pueden ser predichas por las aves inver-
nantes, por lo que éstas no pueden ajustar sus
efectivos a tales fluctuaciones (Herrera, 1988b).
Fuera de los ambientes forestales, y dentro de
estos mismos ambientes, los pastizales también
congregan una gran cantidad de Avefrías Euro-
peas Vanellus vanellus y Chorlitos Dorados Eu-
ropeos Pluvialis apricaria (De Juana, 1988).
En lo que se refiere a la distribución, las rapa-
ces forestales, las de hábitos acuáticos o las ru-
pícolas son las que en invierno, menos se des-
plazan de sus territorios de cría (De Juana et
al., 1988; Díaz et al., 1996a). Las más genera-
listas o de espacios abiertos o parcheados, tien-
den a ocupar medios más abiertos e inclusos a
desarrollar comportamientos antropófilos en el
sentido de desarrollar hábitos carroñeros en
vertederos y acercarse a cazar en los alrededo-
res de habitaciones humanas (Díaz et al.,
1996a). Cabe distinguir en las áreas cerealistas
dos rapaces ornitófagas extrapirenaicas, espe-
cializadas en dos tipos de tamaño de presa y
forma de captura: los Esmerejones, todos de
origen nórdico, que invernan principalmente
en áreas cerealistas llanas cómo la meseta nor-
te, Aragón, Extremadura y en menor cuantía
en Andalucía (Suñer & Viñuela, 1991), aun-
que en ciertas zonas de Cataluña han tenido lu-
gar invernadas regulares (Borras & Junyent,
1993); y los Halcones Peregrinos Falco pere-
grinus invernantes nórdicos que ocupan tam-
bién estas áreas cerealistas, si bien en conjunto
se hallan más repartidos por la geografía pe-
ninsular (Díaz et al., 1996a)

Variables ecológicas que determinan 
la distribución de la avifauna invernante 

Recientemente Carrascal et al. (2002), anali-
zando una amplia área geográfica (centro pe-
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ninsular) con una elevada heterogeneidad en el
espacio, lo que conlleva una gran variabilidad
fisiográfica, climatológica y de estructura y
productividad de la vegetación, distinguen tres
variables sintéticas que permiten predecir la
distribución y la abundancia de la avifauna in-
vernante:

1. Altitud. La altitud es la variable que
mejor determina las preferencias de hábitat de
las especies y la estructura de sus comunidades:
el incremento en el estrés térmico ambiental
por el aumento de altitud dificulta la termorre-
gulación, que influye negativamente en la con-
dición física de los invernantes, de modo que la
abundancia de las aves disminuye al aumentar
la altitud. Paralelamente, ese estrés térmico am-
biental puede limitar el acceso al alimento, que
igualmente conlleva una disminución de la ri-
queza y la diversidad de las especies con la al-
tura. En las áreas montañosas de la región tem-
plada, episodios puntuales de marcada
severidad ambiental pueden vaciar dichas áreas
de residentes (Carrascal, 1988) provocando
trashumancias o migraciones altitudinales de
la avifauna subalpina y orófila (v.g.: Gorrión
Alpino Montifringilla nivalis, Acentor Alpino
Prunella collaris). También la altitud puede
explicar que, al aumentar ésta disminuya la
oferta y la diversidad de las fuentes de alimen-
to disponible (menos invertebrados para los in-
sectívoros y menor cuantía y diversidad de cul-
tivos disponibles con la altura para los
granívoros) con lo que se aprecia también una
disminución altimétrica de la densidad y rique-
za de especies de aves.

2. Estructura de la vegetación. Otro de
los factores que mejor explica la riqueza, la di-
versidad de especies y la abundancia de las
aves, es la complejidad estructural y el volumen
de la vegetación (Carrascal et al., 2002), tal y
como tradicionalmente ha sido utilizado en eco-
logía en este mismo sentido para comunidades
reproductoras: el aumento del desarrollo verti-
cal y del volumen de la vegetación tiene un
efecto positivo sobre la densidad total de aves.
La presencia de ríos, arroyos y zonas palustres
o encharcadas en las áreas de invernada de-
sempeñan un papel relevante como lugares de
descanso y refugio para las aves que se alimen-
tan en los espacios agrícolas (v.g., trigueros,
escribanos, pinzones y jilgueros), así como ac-
tuando de bosques isla para los invernantes que
manifiestan marcadas preferencias de hábitat

por formaciones arboladas (v.g., petirrojos,
chochines, currucas y carboneros). Además en
estas áreas se diversifican mucho las fuentes
de alimento, tanto la disponibilidad de insectos
y otros invertebrados como de plantas produc-
toras de semillas y de frutos.

3. Situación geográfica. La localización
geográfica de las localidades, debido a su aso-
ciación con los gradientes de variación climáti-
ca típicos de la península, puede desempeñar
también un papel importante en la presencia
de las distintas especies y en las características
de sus comunidades, que se añade a los efectos
de la altitud y el hábitat (vease Carrascal et al.,
2002).

Variación en los parámetros que definen a las
comunidades orníticas terrestres invernantes

Como ya se ha indicado, los trabajos reali-
zados a partir de los años ochenta por los orni-
tólogos españoles han aportado mucha infor-
mación de primera mano sobre los parámetros
y las principales variables que influyen y ca-
racterizan a las comunidades de aves invernan-
tes ibéricas. Más recientemente, el trabajo de
Carrascal et al. (2002), aunque referido al sec-
tor central de la península, aporta valiosa infor-
mación que permite una cierta extrapolación a
otras áreas peninsulares, para las cuales aún no
se han realizado trabajos tan detallados. Basán-
dose en estos trabajos se presenta a continua-
ción una síntesis de los principales parámetros
caracterizadores de las comunidades de aves
invernantes y de las variables que los influyen.

1. Densidad de las aves. En general, la
densidad disminuye con la latitud, existiendo
un cierto patrón cuadrático, con menores va-
lores en el centro peninsular (L. M. Carrascal,
obs. pers.). La altura hipsométrica es también
una variable importante, siendo la densidad de
aves mayor en los rangos medios que en los
extremos altimétricos. La otra variable a consi-
derar se refiere a las comunidades vegetales,
siendo el volumen de vegetación y el desarrollo
vertical de la misma los dos factores más inci-
dentes. Las mayores densidades acostumbran a
darse en áreas con superficies encharcadas con
vegetación palustre o cruzadas por corrientes
fluviales, las cuales van acompañadas de sotos
y bosques galería, con abundancia de especies
caducifolias. Los paisajes agrícolas que con-
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tienen estos elementos referidos a la presencia
de agua, también tienden a aumentar la densi-
dad de las comunidades orníticas. Las menores
densidades de aves se dan en áreas de pastiza-
les, prados y matorrales subalpinos (piornales,
enebrales, etc.) y altimontanos (brezales, jara-
les, bojares, etc.). La densidad también es me-
nor en bosques jóvenes de repoblación y en los
límites superiores del bosque de algunas for-
maciones vegetales (v.g., bosques de Quercus
pyrenaica en el sistema Central, Carrascal et
al., 2002). La densidad puede adicionalmente
aumentar en localidades con mayor radiación
incidente, ya que la reducción del gasto meta-
bólico que conlleva (Huertas & Díaz, 2001;
Carrascal et al., 2004), las convierte en más fa-
vorables para las aves.

2. Riqueza. En general la riqueza, definida
como el número de especies, se correlaciona
positivamente con la complejidad estructural
del hábitat y negativamente con la altitud. La
riqueza sigue una pauta muy similar a la des-
crita para la densidad, siendo menor en paisajes
de vegetación herbácea, en comunidades de
matorrales montanos y subalpinos, en bosques
de repoblación, y el límite del arbolado en las
comunidades arbóreas subalpinas y oromedi-
terráneas. Las zonas parcheadas como las de-
hesas bien desarrolladas y las campiñas con un
mosaico de cultivos aumentan la riqueza de sus
comunidades así como las áreas más hidrófilas
en las que existan humedales o corrientes su-
perficiales que acrecienten la implantación de
sotos, bosques de ribera y comunidades palus-
tres.

3. Diversidad. La diversidad de especies
invernantes (que mide el número de especies y
el equirreparto de individuos entre las mismas
en la comunidad), varía negativamente con la
altitud, siendo los ambientes altos y las áreas
culminantes de las montañas en invierno las
menos diversas. Los ambientes con cobertura
herbácea son poco diversos, así como los ma-
torrales montanos y subalpinos, y las dehesas
de matorral bajo y ralo en cotas bajas. De los
medios antropogenizados, los campos de culti-
vos extensivos cerealistas son los menos diver-
sos. Las comunidades vegetales más estructu-
radas, aunque de variada organización y
fisonomía de la vegetación, proporcionan en
general unos valores más altos de diversidad.
Así comunidades tan distintas como encinares,
sotos fluviales y dehesas con porte arbóreo, po-

seen valores de diversidad elevados. La latitud
también influye sobre éste parámetro, puesto
que más hacia el sur, los pastizales más húme-
dos y ciertas comunidades arbustivas como los
retamares y las áreas rocosas son más diversos
que en latitudes superiores.

Grandes patrones de distribución 
de aves acuáticas en invierno

Uno de los principales valores de la penín-
sula son los humedales de los que se encuen-
tran muchas tipologías de hábitat, lo que re-
percute en la biodiversidad de sus comunidades
(vease Martí & Del Moral, 2002; para una des-
cripción exhaustiva de los distintos y variados
tipos de hábitats acuáticos peninsulares). En
los ambientes acuáticos, aunque en general las
condiciones de las áreas palustres están sujetas
a una cierta predecibilidad de carácter estacio-
nal, éstas están sometidas también a una cierta
inestabilidad generada por variaciones intera-
nuales y espaciales (Santos & Tellería, 1985;
Tellería et al., 1988). Las precipitaciones de
otoño-invierno determinan la permanencia del
agua en las zonas palustres y los cambios del
nivel de inundación que afectan la profundi-
dad de las mismas. Las aves acuáticas y las ri-
bereñas se ven forzadas a agruparse en unos
pocos enclaves húmedos debido al continuo
deterioro que las áreas palustres sufren en la
península. Patos, fochas, somormujos, limíco-
los, garzas, rálidas, gaviotas, rapaces (v.g.,
Aguilucho Lagunero Occidental Circus aeru-
ginosus) y Flamenco Común Phoenicopterus
ruber padecen este problema de extrema agre-
gación invernal (Martí & Del Moral, 2002).
Las comunidades invernantes de anátidas se
caracterizan por la gran abundancia de unas
pocas especies y la reducida presencia de las
demás. Las anátidas invernantes se ven afecta-
das por la variabilidad interanual de precipita-
ciones y el nivel de inundación de las zonas
palustres (Amat, 1980, 1984a, 1984b; Amat &
Ferrer, 1988) reaccionan mejor ante esta varia-
bilidad, con cambios interanuales menos pro-
nunciados, las especies que poseen nichos eco-
lógicos más amplios y mayor amplitud
ecológica (mayor valencia ecológica), ya sea
utilizando hábitats alternativos (movilidad) o
bien diversificando los métodos de alimenta-
ción durante los períodos adversos. Las espe-
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cies menos plásticas presentan una mayor va-
riación en su abundancia. Los patos de superfi-
cie Anas spp. no son tan exigentes en las áreas
de alimentación, siendo el Ánade Azulón Anas
platyrhynchos la especie con una mayor diver-
sidad de pautas de comportamiento alimenti-
cio y menor preferencia de hábitat (Dolz-García
& Gómez-López, 1988). Los patos nadadores
(Aythya spp., Netta spp.) son más exigentes a la
hora de buscar alimento, puesto que tienen
unos requerimientos de humedales con mayor
profundidad, que no todas las áreas palustres
presentan.

En los limícolos, las marcadas diferencias
en morfologías estructurales y de formas de
búsqueda de alimento (Barbosa & Moreno,
1999a, 1999b) bastan por sí solas para generar
unos patrones de diferenciación ecológica du-
rante los períodos de migración e invernada.
La península intercepta solo una pequeña pro-
porción de los limícolos migrantes que la atra-
viesan (especialmente de los Scolopacidae), de-
bido muy probablemente a la falta de espejos
de agua que consigan atraer con sus recursos a
los migrantes, hecho que manifiesta una esca-
sez de recursos disponibles para este grupo, es-
pecialmente fuera de ciertas áreas litorales. Las
severas condiciones invernales de los humeda-
les interiores ibéricos y su acusada estacionali-
dad (Amat, 1984a) podrían explicar el acerca-
miento de este grupo a las latitudes tropicales
más benignas, propiciando la disminución del
número de especies y de aves observadas en la
península (Smit, 1989). En las zonas húmedas
del interior dominan los limícolas de la familia
Charadriidae (Avilés & Parejo, 1999), mien-
tras que en el litoral dominan los miembros de
la familia Scolopacidae, con la dominancia del
género Calidris (Smit, 1989; Avilés & Parejo,
1999). Para el Flamenco, la restricción de há-
bitat es estricta y se limita a las áreas salinas y
salobres litorales y a ciertas lagunas. Menos
exigentes se muestran las gaviotas, que muestra
una clara tendencia a la colonización de las áre-
as interiores favorecidas por las actividades hu-
manas, si bien las áreas de concentración prin-
cipal son estuarios y marismas.

El origen también importa

Dentro de las aves migrantes, la procedencia
geográfica de las distintas poblaciones deter-

mina también y en parte, su distribución dentro
de las zonas de invernada. Las Garzas Reales
Ardea cinerea halladas invernando en el orien-
te peninsular provienen del este de Europa,
mientras que las procedentes del oeste europeo
invernan por todo el territorio peninsular (Cam-
pos et al., 2001). En la Lechuza Campestre
Asio flammeus se delimitan los dos territorios
de invernada: la submeseta norte y la costa can-
tábrica y gallega frente a la franja costera de
Levante y Andalucía (Asensio et al., 1992; Fa-
jardo et al., 1994). La población invernante de
Petirrojo, está formada en el sur peninsular por
aves de procedencia nórdica, mientras que las
aves de procedencia oriental y meridional in-
vernan en el Levante (Bueno, 1998). Los Pin-
zones Vulgares Fringilla coelebs provenientes
de centroeuropa y Francia invernan en las cos-
tas mediterráneas mientras que los que provie-
nen de Finlandia y Rusia pasan el invierno en
la mitad oriental de la península (Asensio,
1985a).

Este efecto de la procedencia geográfica está
probablemente ligado a la existencia de dife-
rentes rutas migratorias y al hecho de que por
cuestiones de ahorro de energía, el grado de
dispersión de los distintos individuos una vez
llegados a las zonas de invernada va disminu-
yendo progresivamente a medida que nos ale-
jamos de la ruta principal migratoria (Galarza
& Tellería, 2004).

Un poco de faunística

En el transcurso de los últimos 50 años de
ornitología ibérica, se han hecho notables pro-
gresos en la comprensión de los aspectos bio-
geográficos y ecológicos relativos a la inverna-
da de los migrantes presaharianos y demás
especies invernantes peninsulares, ya sea en el
esfuerzo faunístico de averiguar el origen y la
distribución de muchas de las especies inver-
nantes (De Souza, 1991; De Juana, 1991; Bue-
no, 1998; Villarán, 1999; Campos et al., 2001;
Tellería, 2001; Carrascal et al., 2002; Cantos et
al., 2004), como en el de la investigación de los
patrones de distribución y de los factores que
los explican y sintetizan (Santos & Tellería,
1985; Jordano, 1985; Tellería & Santos, 1986;
Amat & Ferrer, 1988). Las IX Jornadas Orni-
tológicas en Madrid de 1987, y la monografía
editada en conmemoración (Tellería, 1988a)
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fue un hito importante en el estudio del fenó-
meno de la invernada en todas sus vertientes y
abrió nuevos horizontes y perspectivas a los
estudiosos de este fenómeno. 

La faunística es sin duda uno de los campos
que más aportaciones ha recibido en estos cin-
cuenta años de ornitología ibérica (Barbosa &
Moreno, 2004). Las distintas aportaciones han
permitido perfilar la distribución y el estatus
invernal de especies escasas como la Alondra
de Dupont Chersophilus duponti (Suárez &
Garza, 1989) y la Gaviota de Audouin Larus
audouinii (Robledano, 1990; Oro & Martinez,
1994; Oro & Pradel, 2000) o ampliado la in-
formación geográfica de invernantes poco fre-
cuentes como el Escribano Nival Plectophenax
nivalis (De Souza, 1991) o el Picogordo Coc-
cothraustes coccothraustes (Asensio, 1990;
Aymí & Romero, 1996). También ha permitido
conocer los patrones de presencia de invernan-
tes raros y poco conocidos como el caso del
Chorlito Social Chettusia gregaria (De Juana,
1991) y el Pigargo Europeo Haliaetus albicilla
(De Juana, 1999; Martí & Del Moral, 2003) ,
de aves que, principalmente migrantes, dejan
pequeñas poblaciones invernantes en la penín-
sula como en los casos del Águila Pescadora
Pandion haliaetus (Sayago et al., 1999), la La-
vandera Boyera Motacilla flava (Pérez-Tris &
Asensio, 1997) o el Pechiazul Luscinia svecica
(Bueno, 1990), de especies expansivas que han
cambiado sus patrones recientemente como el
Pájaro Moscón Remiz pendulinus (Valera et
al., 1993; Villarán, 2003) o, por el contrario, de
especies amenazadas con poblaciones muy re-
ducidas como es el caso de la Cerceta Pardilla
Marmaronetta angustirostris, la Malvasía Ca-
beciblanca Oxyura leucocephala o la Focha
Moruna Fulica cristata (Martí & Del Moral,
2002).

Esta información faunística de carácter geo-
gráfico ha sido vital para posteriores trabajos de
gestión tanto de las especies sensibles como de
los espacios a preservar que las albergan (Blan-
co & González, 1992; Fernández-Gutiérrez &
Sanz-Suasti, 1996; Criado, 1997; Viada, 1998;
Martí & Del Moral, 2003). Da fe de ello el gra-
do de conocimiento actual de los areales y mo-
vimientos de especies tan emblemáticas y sen-
sibles como la Grulla Común (Fernández-Cruz,
1981; Alonso et al., 1984; Alonso & Alonso,
1988, 1990; Alonso et al., 1990a, 1990b, 1999;
Sánchez et al., 1993; Bautista et al., 1995; Díaz

et al., 1996b, 1997; Avilés et al., 2002a) o el
Flamenco (Ferrer et al., 1976; Ferrer, 1977;
Amat, 1984a; Fernández-Cruz et al., 1988) co-
nocidos gracias al tenaz esfuerzo en estos años
de muchos ornitólogos españoles.

CAMBIO DE ESTACIÓN, CAMBIO DE CONDICIÓN

A partir del otoño, el ambiente se vuelve
más hostil, se reducen el número de horas de
luz, con lo que los animales disponen de menos
tiempo para buscar alimento, y las temperaturas
bajan, aumentando el gasto metabólico. A fin
de maximizar su supervivencia, las aves res-
ponden con distintos mecanismos fisiológicos o
conductuales que intentan paliar estas descom-
pensaciones (Elkins, 1983; Dawson et al.,
1983; Welty, 2001). 

La gestión de las reservas grasas 
y la masa corporal

Uno de los mecanismos más generalizados
es el almacenamiento de energía en forma de lí-
pidos (Dawson et al., 1983). En las aves, estos
lípidos se almacenan principalmente en la re-
gión interclavicular y en el abdomen (Brown,
1996), y son movilizados para proporcionar
energía suplementaria en momentos de estrés
térmico o durante la noche, cuando los anima-
les no pueden acceder a los recursos. Numero-
sos trabajos muestran como la cantidad de re-
servas grasas (y la masa) va aumentando
progresivamente a medida que avanza el in-
vierno, manteniendo su máximo en enero, para
decrecer progresivamente a medida que la du-
reza del invierno va menguando (Lehikoinen,
1987; Senar et al., 1992a). Factores proximales
como la temperatura o la innivación pueden
adicionalmente regular el nivel de reservas gra-
sas (Rogers, 1995; Pilastro et al., 1995; Gosler,
1996, 2002), si bien su efecto no esta siempre
del todo claro (Dawson & Marsh, 1986; Fujita,
1993). La regulación del nivel óptimo de grasa
que el animal debe acumular, sin embargo, es
mucho más compleja de lo que pueda aparecer
a primera vista: las reservas sirven para superar
momentos de estrés energético, por lo que
cuanto mayor sea el acumulo de grasa mejores
serán las posibilidades de superar cualquier su-
ceso estresante; sin embargo, la presencia de
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esas reservas al mismo tiempo dificulta el vue-
lo, con el mayor riesgo de que esos animales
sean capturados por un predador. La regula-
ción de la cantidad de reservas grasas almace-
nadas durante el invierno debe por tanto resol-
ver el compromiso entre el riesgo de morir por
inanición y el riesgo de depredación (i.e.: co-
mer y no ser comido; Witter & Cuthill, 1993;
Cuthill & Houston, 1997). Este es un campo en
el que los investigadores españoles han realiza-
do numerosas aportaciones, demostrando en
distintas especies, como los Carboneros Comu-
nes y Garrapinos Parus ater, o el Pinzón Real
Fringilla montifringilla, que la presencia de
predadores, la predecibilidad del alimento, el
estatus de dominancia del individuo, o la tem-
peratura, afectan a la gestión de estas reservas
(Robson, 1996; Polo & Carrascal, 1997; Polo,
1999; Carrascal & Polo, 1999; Senar et al.,
2000; Barluenga et al., 2000; Polo & Bautista,
2002). El mérito de muchos de estos trabajos es
su aproximación experimental, simulando en
experimentos con animales cautivos, el riesgo
de depredación (Carrascal & Polo, 1999) o la
predecibilidad del alimento (Polo & Bautista,
2002). Algunos trabajos han demostrado un
efecto contrario, donde la masa corporal del
individuo afecta a su comportamiento de bús-
queda de alimento (v.g., los individuos que pe-
san menos son más ágiles y pueden buscar ali-
mento más fácilmente en posturas en las que
los animales deben estar colgados; Barbosa et
al., 2000).

El almacenamiento de alimento

Una forma de evitar los costes de acarrear las
reservas energéticas es no ingerirlas y almace-
narlas «fuera del cuerpo», en lugares escondi-
dos. Esta estrategia es utilizada por varias es-
pecies de pájaros. Debido a que el alimento
almacenado debe ser posteriormente localizado
y recuperado, esta estrategia es utilizada por
especies residentes (Ekman, 1989). Varios fac-
tores como la presencia de conespecíficos, la
dominancia, la edad, la hora del día, la tempe-
ratura o el estatus de residencia, afectan a la
frecuencia de este comportamiento, aspectos
todos ellos en los que los investigadores espa-
ñoles han aportado interesantes trabajos con el
Trepador Azul Sitta europaea o el Carbonero
Garrapinos (Carrascal & Moreno, 1993; More-

no & Carrascal, 1995; Brotons et al., 2000;
Brotons, 2000; Broggi & Brotons, 2001).

Variaciones en la tasa metabólica

Otra de las adaptaciones para compensar el
mayor gasto energético causado por las bajas
temperaturas del invierno, es el aumento de la
tasa metabólica. Esta variación estacional en la
tasa metabólica ha sido descrita para varias es-
pecies de aves (Hart, 1962; Oconnor, 1996). En
algunas especies de fringílidos, se ha visto que
en condiciones extremas, sus tasas metabólicas
pueden llegar a ser cinco o seis veces mayores
que sus valores basales (Dawson & Carey,
1976). Varias líneas de evidencia sugieren que
estos cambios estacionales en la producción me-
tabólica de calor son en buena parte resultado
de la capacidad de las aves de producir calor a
partir de las contracciones voluntarias y reitera-
das (temblores) de los músculos pectorales y
supracoracoideos (Hart, 1962; West, 1965). En
consecuencia, hemos de esperar también varia-
ciones estacionales en la masa de estos múscu-
los, tal y como lo demuestran algunos trabajos
(Yacoe & Dawson, 1983). La naturaleza de es-
tas adaptaciones fisiológicas al invierno, sin em-
bargo, es todavía bastante desconocida (Dawson
& Carey, 1976). Algunas pequeñas aves, a fin
de ahorrar energía durante las largas noches in-
vernales, realizan un proceso inverso al ante-
riormente descrito, y lo que hacen es reducir la
temperatura corporal, reduciendo así la deman-
da de energía; es lo que se denomina torpor
(Palatino, 1986; Swanson, 1991; Haftorn,
1992). Para una revisión exhaustiva sobre estas
adaptaciones, consultar Dawson et al. (1983).

Adaptaciones conductuales

Las aves pueden responder a las condiciones
climáticas adversas del invierno desarrollando
conductas que minimicen el impacto de éstas.
Por ejemplo, varias especies como los Agatea-
dores Certhia sp., los Mitos Aegithalus cauda-
tus o los Reyezuelos Regulus sp., se ha visto
que se apiñan juntos varios individuos en pe-
queñas cavidades para pasar la noche, ahorran-
do de este modo una importante cantidad de
energía (Mackenzie, 1959). Los dormideros co-
munales en zonas de vegetación densa, tienen
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en parte (ver después), esta misma funcionali-
dad de ahorro de energía. En el Jilguero Ame-
ricano Carduelis tristis, se ha visto que las aves
pueden llegar a ahorrar un tercio de la energía
total necesaria para pasar la noche, debido ma-
yormente a la reducción en perdida de calor
por convección, resultado de la reducción en
el movimiento del aire dentro del follaje (Bak-
ken et al., 1981; Buttemer, 1985). Otro ejemplo
en la península lo proporciona el Estornino Pin-
to Sturnus vulgaris (Clergeau & Simonnet,
1996). Un caso extremo y a la vez curioso es el
de algunos pequeños Passeriformes (fringíli-
dos, páridos) que en condiciones extremas de
frío pueden excavar pequeños agujeros en la
nieve donde pasan la noche (Lagerstrom, 1979;
Korhonen, 1981). Otro ejemplo, que demuestra
la capacidad de adaptación de las aves, es el
caso de diversas especies que utilizan las luces
urbanas para alargar su periodo de alimenta-
ción a bien entrada la noche, como en el caso
del Cernícalo Primilla Falco naumanni en Se-
villa (Andrada & Franco, 1973), consiguiendo
de esta manera compensar el balance energéti-
co negativo que puede causar la reducción en el
número de horas de luz, típica del invierno
(Brooke, 1973; Prescott, 1985). Algunas espe-
cies intentan mejorar su balance energético, es-
cogiendo para alimentarse, zonas con elevada
temperatura y que estén protegidas del viento
(Wachob, 1996). Uno de los ejemplos más ilus-
trativos sobre este tipo de adaptaciones con-
ductuales lo ha proporcionado Carrascal et al.
(2004), en el que demuestra cómo el Agateador
selecciona lugares soleados para aumentar su
balance energético, si bien estos lugares pre-
sentan mayor riesgo de depredación ya que en
ellos los Agateadores son más fácilmente de-
tectados. El Agateador debe por tanto aumentar
su tasa de vigilancia cuando está al sol, y bus-
car alimento en la sombra siempre que la tem-
peratura ambiente se lo permita. Este ejemplo
ilustra perfectamente como el comportamiento
final de un ave es resultado del compromiso
entre muy diferentes presiones de selección, y
que sobrevivir al invierno, es una ardua y com-
plicada misión.

Variaciones entre especies

La habilidad de cualquier especie para so-
brevivir a una condición meteorológica adversa

depende también, y en parte, de su tamaño, de-
bido a la relación entre superficie y volumen
del ave. Así, las aves de mayor tamaño tienen
relativamente más reservas y a la vez, deben
dedicar un menor porcentaje de la ingesta diaria
de alimento a generar calor. A partir del análi-
sis de aves encontradas muertas por inanición
se ha podido comprobar que las aves de pe-
queño tamaño pierden un tercio de su peso,
mientras que las mayores, a partir del tamaño
de un tordo, pueden llegar a perder hasta la mi-
tad de su peso (Newton, 1998). De forma simi-
lar, el grosor de la capa de aire en la interfase
entre el cuerpo del ave y el ambiente, varia de
forma directa con el diámetro del cuerpo, de
modo que las aves de pequeño tamaño son
afectadas en mayor grado por los procesos de
convección del aire que las de gran tamaño, de
modo que la velocidad del viento les afecta
más (Bakken et al., 1981). Tenemos por tanto
que las aves pequeñas tienen más dificultades
para sobrevivir al invierno, como de hecho se
desprende al comparar las tasas de superviven-
cia de las distintas especies (Dobson, 1990;
Karr et al., 1990).

ENCONTRAR COMIDA, EL GRAN RETO

DEL INVIERNO

La península Ibérica posee unas característi-
cas muy especiales en lo que se refiere a la
productividad estacional en la temporada oto-
ño-invernal. El inicio de la época de pausa pro-
ductiva transpirenaica, coincide con la llegada
de las lluvias del otoño peninsular, que con-
cluyen con el período de sequía estival. Estas
lluvias favorecen una explosión de diversos
recursos tróficos. Este aumento de la producti-
vidad de la vegetación, pero también de la ac-
tividad de la fauna invertebrada, es influida
adicionalmente por las variaciones regionales
en la temperatura (Santos & Tellería, 1985;
Tellería, 1988a). El benigno invierno peninsu-
lar puede proveer de recursos variados a di-
versas poblaciones de migrantes presaharianos
(y a las poblaciones sedentarias) con requeri-
mientos diversos que se asientan en un marco
geográfico muy variado. En el presente aparta-
do se abordará por separado cada uno de los
distintos grandes tipos de recursos que se ofre-
cen a la avifauna invernal en la península Ibé-
rica.
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En busca de hierbas: semillas, bulbos, 
tubérculos y rizomas 

En general, la entrada del otoño inaugura
una nueva etapa húmeda para la vegetación y
los suelos de la región mediterránea. Muchas
plantas arvenses entran en fase de rebrote y
fructificación (Inula viscosa, Chenopodium sp.,
Amaranthus sp., Diplotaxis sp., etc.), lo que
permitirá el posterior avituallamiento de multi-
tud de paseriformes granívoros, que aprove-
chan estos bancos de semillas. También coin-
cide con la época de labrado y siembra de
muchos cultivos cerealistas que alojarán tam-
bién importantes contingentes de estas aves.
Los campos de labranza a diferencia de lo que
sucede en Europa, no se hielan en profundi-
dad, y el arado y volteo del suelo agrícola per-
mite aflorar bancos de semillas ocultos. La hu-
medad del suelo facilita su búsqueda por parte
de las aves. Todo esto causa la redistribución
invernal de muchas aves granívoras que aban-
donan prados, pastizales y otras comunidades
herbáceas para concentrarse en amplios espa-
cios de superficies labradas.

Los barbechos, eriales y comunidades rude-
rales pueden mantener también, en la primera
parte del otoño-invierno, ciertas cantidades de
plantas con semillas (Tellería et al., 1988) que
concentran a muchos fringílidos y emberícidos
invernantes, especialistas en rastrear estos re-
cursos. Las semillas permanecen en la planta
temporalmente hasta que entrado el invierno
los rastrojos quedan agotados o éstas han caído,
lo que obliga a estas aves que las explotan, a
rastrearlos en amplias áreas de forrajeo (ver
sección sobre residentes y transeúntes). Los pa-
seriformes granívoros explotadores de las se-
millas de las plantas cultivadas, arvenses o ru-
derales (fringílidos, emberícidos) constituyen
la fracción dominante en el grupo de los pase-
riformes invernantes de los agro-ecosistemas
españoles (Sánchez et al., 1999).

Los pastos, aunque tienen mucha diversidad
en plantas productoras de semillas, presentan
no obstante problemas de accesibilidad a las
mismas por el propio entramado de las hierbas
que componen las comunidades, además de te-
ner importantes competidores en las comuni-
dades de micromamíferos y de hormigas (Ca-
rrascal et al., 2002). Esto puede explicar su
relativa baja utilización frente a los homogéne-
os y poco diversificados espacios agrícolas la-

brados, donde el acceso a los bancos de semi-
llas es mucho más rentable. Tenemos así que
las densidades máximas para las especies con
dieta exclusiva o mayoritariamente basada en
semillas se dan, por un lado, en los campos de
cereales labrados, barbechos y zonas de campi-
ña con cultivos y manchas de arbolado, y por
otro, en los sotos y zonas encharcadas o palus-
tres rodeadas de cultivos cerealistas. Esta ten-
dencia se acrecienta hacia el sur peninsular
(Carrascal et al., 2002). En general, la distribu-
ción de las pequeñas aves granívoras está ma-
yormente condicionada por la producción de
los medios en que se asientan y no tanto por las
condiciones climáticas, que condicionan más
a otros grupos tróficos como los frugívoros y
los insectívoros (Tellería & Santos, 1985.

Mención especial merece la Grulla Común,
estudiada de forma muy exhaustiva por inves-
tigadores españoles en el transcurso de los últi-
mos veinte años, puesto que durante su estancia
invernal en el sur y oeste de la península Ibéri-
ca se alimenta principalmente de semillas, bul-
bos, tubérculos y rizomas, según datos obteni-
dos mayoritariamente por la observación
directa en el campo (Fernández-Cruz, 1981;
Alonso & Alonso, 1988; Tortosa & Villafuerte,
2000; Avilés et al., 2002a) y en menor cuantía
por el análisis del contenido estomacal (Val-
verde, 1952; Soriguer & Herrera, 1977a; Gon-
zález at al., 1981). En las zonas de encinares,
durante la migración y el invierno, las Grullas a
parte de las bellotas, consume gran cantidad de
bulbos (Pérez-Chiscano & Fernández-Cruz,
1971; Soriguer & Herrera, 1977a; Robson,
1996; Avilés et al., 2002b). Las gramíneas típi-
cas como Triticum y Hordeum son consumi-
das junto con semillas de plantas diversas como
el Girasol, el Sorgo o la Haba. Recientemente,
los cambios de uso de los terrenos y las nuevas
prácticas agrícolas facilitan el accesos de las
Grullas a nuevos alimentos como el Maíz y el
Arroz en los regadíos extremeños (Díaz et al.,
1997), si bien éstos no parecen tener mucha re-
levancia excepto el Maíz, en años con baja pro-
ducción de bellotas en las dehesas (Díaz et al.
1996). La disponibilidad de grano no es igual
en todas las zonas y épocas. En la laguna de
Gallocanta, las semillas derramadas durante la
cosecha o que no fueron recogidas en la misma
permanecen en los rastrojos y permiten ali-
mentar a las Grullashasta bien entrado el in-
vierno (Alonso et al., 1984; Alonso & Alonso,
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1992). En otras zonas peninsulares de inverna-
da tradicional de las Grullas, la existencia de
fauna granívora y la presencia de ganado en
verano disminuyen en gran medida la abun-
dancia de semillas asequibles en los rastrojos 
(Sánchez et al., 1999). La transformación de
los rastrojos en terrenos labrados produce una
disminución en la cantidad de semillas dispo-
nibles. La tendencia es a dispersarse en ban-
dos pequeños cuando se alimentan en rastrojos
de cereal y a congregarse en bandos numerosos
cuando lo hacen sobre siembras (Avilés et al.,
1987). Existe una jerarquización en el uso del
tipo de semillas, así solo cuando las semillas de
los rastrojos y las no enterradas durante la
siembra escasean o desaparecen, hacen uso de
las semillas enterradas durante la siembra. Avi-
lés et al. (2002b) señala la diferencia por eda-
des en la ingestión de semillas, siendo ésta más
importante en los jóvenes (11%) que en los
progenitores (3%) y más parecida a la de los
adultos no reproductores (13%).

Alimentándose de frutos, bayas y bellotas

En otoño, y simultáneamente a la aparición
de hierbas y semillas, se da el período de fruc-
tificación de numerosos árboles y arbustos en
los bosques y dehesas mediterráneas, así como
la de grandes extensiones de Olivo en el piso
termomediterráneo, que pueden mantener im-
portantes contingentes de aves frugívoras o par-
cialmente comedoras de frutos. Por el contrario,
la región eurosiberiana dispone de una limitada
cantidad y variedad de vegetales productores
de bayas, frutos o drupas, ya que las condicio-
nes son más severas y la vegetación presenta
una respuesta diferente a la estacionalidad.

El patrón de distribución de abundancia y
diversidad de las aves frugívoras es similar al
de las propias plantas productoras de frutos,
aunque las aves no puedan ajustarse a las fluc-
tuaciones interanuales en la producción de fru-
tos de dichos ambientes (Herrera, 1988b). En
consecuencia, la complejidad estructural de la
vegetación y la presencia de agua parecen ser
las principales variables responsables de los
cambios de densidad en las poblaciones de aves
frugívoras. Así, la complejidad estructural y el
volumen de la vegetación, de carácter medio
(arboledas abiertas, encinares adehesados abier-
tos, etc.) concentran las mayores densidades.

Si la zona no es especialmente xérica y pre-
senta cursos fluviales o espacios encharcados,
favorece el aumento de la densidad de frugívo-
ros invernantes (Carrascal et al., 2002a). Las
mejores áreas para concentrar a las aves explo-
tadoras de estos recursos serian los territorios
meso y termomediterráneos del sur y suroeste
peninsular (Jordano & Herrera, 1981; Herrera,
1983a, 1983b, 1988a; (Jordano, 1985). En oto-
ño e invierno en el matorral mediterráneo el
número de paseriformes aumenta espectacular-
mente, alcanzando los frugívoros el 50% de las
especies representadas (Jordano, 1985). Algu-
nas especies tenidas durante mucho tiempo
como insectívoras en invierno, casos de la Cu-
rruca Capirotada Sylvia atricapilla o el Peti-
rrojo, se ha comprobado que son unos grandes
consumidores de frutos ricos en grasas (Jor-
dano, 1985; Herrera, 1988a). La variación en la
presencia interanual de efectivos es grande de-
pendiendo de su disponibilidad y también lo
es la variación mensual coincidiendo con la
maduración de los mismos (Herrera, 1983a;
Jordano, 1985). El tamaño y la permanencia
de los frutos también inciden en la proporción
de especies presentes en el matorral a lo largo
del periodo invernal, escaseando los frutos pe-
queños a finales de invierno, época en la cual
aún existen suficientes cantidades de frutos
grandes disponibles para las aves frugívoras
mayores. En este periodo muchos paseriformes
de pequeño tamaño cambian a una dieta insec-
tívora.

Esta estructura de la comunidad de especies
frugívoras no es exclusiva del matorral medite-
rráneo ya que también es frecuente en ciertos
encinares y alcornocales (Suárez & Muñoz-
Cobo, 1984), así como en algunos enebrales
(Santos & Tellería, 1985) e incluso en bosques
del norte peninsular (Castroviejo, 1970; Gui-
tián, 1983, 1989; Tellería & Santos, 1985;
Fuentes, 1990). Para más información sobre el
consumo de frutos y las adaptaciones en las es-
pecies de paseriformes vease Jordano (1987).

Muchos de estos frugívoros son los llamados
dispersantes (Sylvia sp., Turdus sp., Sturnus
sp., Erithacus rubecula), puesto que ayudan a
la dispersión de las semillas de las plantas que
ingieren. Para que esta dispersión se produz-
ca, los frutos han de ser de pequeño tamaño y
ser ingeridos enteros, ya que los frutos mayores
suelen ser solo picoteados en la pulpa carnosa
(Herrera, 1983a). El proceso de ingestión de
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frutos enteros, y por tanto de las semillas que
contienen y su posterior dispersión, es alta-
mente beneficioso para las plantas que encuen-
tran en las aves a unos perfectos agentes de
dispersión de semillas. Existe por tanto un mu-
tualismo de presiones selectivas recíprocas que
ha desembocado en un proceso coevolutivo
(Herrera, 1982; 1983a; 1984a; 1984b; 1998).
Para más información sobre el consumo y las
relaciones de mutualismo y dispersión de las
semillas por parte de las aves en el ámbito de la
península Ibérica puede consultarse: Jordano &
Herrera (1981), Herrera (1983a, 1983b, 1987,
1988b, 1998), Suárez & Muñoz-Cobo (1984),
Jordano (1985, 1987) y Rey & Gutiérrez
(1997).

El encinar-alcornocal adehesado del sector
suroccidental extremeño y andaluz, constituye
un hábitat forestal de recursos predecibles (be-
llotas) que explotan varias especies, con una
montanera muy superior a la de los robles eu-
rosiberianos. Aunque no constante entre años,
siempre dispone con pies productivos que en
conjunto, ofrecen bellotas con una gran regula-
ridad anual (Santos & Tellería, 1985; Purroy,
1988; Tellería et al., 1988; Herrera, 1988a; Te-
llería, 2001). Estos parches son buscados y con-
sumidos por aves especializadas en su rastreo.
La Paloma Torcaz es un claro ejemplo de espe-
cie frugívora consumidora de bellotas, que se
extiende ampliamente en invierno por las de-
hesas de encinares-alcornocales siendo éste el
hábitat prácticamente exclusivo de las torcaces
invernantes ibéricas que pueden llegar a consu-
mir más del 80% de su dieta en forma de bello-
tas de encina y alcornoque (Purroy, 1988). Otro
típico consumidor de bellotas, en los encina-
res adehesados del suroeste peninsular, es la
Grulla Común (Bautista, 2003). Si bien en no-
viembre predominan en su dieta las semillas
de cereales y leguminosas, entrado el invierno
pasa a la explotación de las bellotas (Pérez-
Chiscano & Fernández-Cruz, 1971; Soriguer
& Herrera, 1977a; Fernández-Cruz, 1981; Díaz
et al., 1996, 1997; Robson, 1996; Avilés et al.,
2002b), para retornar, de enero a marzo, a las
semillas de cereales y leguminosas germinadas
(Alonso & Alonso, 1988; Fernández-Cruz et
al., 1992). Al contrario de lo que sucedía con
los granos de cereales, la tasa de ingestión de
bellotas en Extremadura es máxima en los
adultos y mínima en los jóvenes (Avilés et al.,
2002b).

En el otro extremo norte peninsular, en am-
bientes montanos eurosiberianos, los frutos de
los árboles son en invierno otro recurso impor-
tante. Este es especialmente el caso del Acebo
Ilex aquifolium (Castroviejo, 1970), el cual
mantiene a las poblaciones residentes de Uro-
gallo Común Tetrao urogallus y varios peque-
ños paseriformes (Castroviejo, 1975), así como
a las de típicos invernantes como el Zorzal Ali-
rrojo Turdus iliacus, con el que mantiene rela-
ciones de dispersión de semillas (Guitián, 1983).
Vease Fuentes (1990) para otros aspectos del
consumo de frutos en el norte peninsular. 

Alimentándose de piñones y otras semillas 
forestales

Los bosques de coníferas de la mitad oriental
peninsular poseen recursos que son aprovecha-
dos de formas distintas por parte de las aves
invernantes. En los pinares del sistema Ibérico,
sistema Central y las áreas pre-pirenaicas y sie-
rras por debajo de los Pirineos centro-orienta-
les, en ambientes submediterráneos (piso su-
pramediterráneo) con cierto grado de
continentalización, se pueden dar picos de pro-
ductividad interanual asincrónica de los conos
de los pinos montanos, especialmente de Pino
Negral Pinus nigra y Pino Albar Pinus sylves-
tris (Ceballos & Ruiz de la Torre, 1971; Borras
et al., 1996). Si se dan las condiciones meteo-
rológicas correspondientes de insolación ade-
cuada, hacia la segunda fase del invierno (ene-
ro), se abren los conos maduros de estas
coníferas termófilas (los conos se abren por la
benignidad de las temperaturas del mediodía),
lo que permite mantener o atraer hacia estos
enclaves montanos de aciculifolios unos relati-
vamente abundantes contingentes de fringíli-
dos explotadores de estas semillas (Carduelis
spp., Serinus citrinella, Loxia curvirostra).
Otras especies de paseriformes, como Parus
ater, también se benefician de estos recursos
fluctuantes en el tiempo. En los bosques mon-
tanos de Pinus nigra, especialmente, y también
de Pinus sylvestris, el Verderón Serrano Seri-
nus citrinella y el Lúgano Carduelis spinus,
pueden intentar en febrero iniciar una cría opor-
tunista en estas cotas bajas, inducida por esta
superabundancia de nutritivas semillas y por la
facilidad de acceso a los piñones (Borras & Se-
nar, 1991; Borras et al., 2003).
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Por otro lado, aún en condiciones de inniva-
ción en las cumbres de los Pirineos, si las con-
diciones meteorológicas no son del todo adver-
sas, los pinares de Pino Negro Pinus uncinata
que en invierno sueltan también los piñones,
pueden mantener durante largos periodos im-
portantes poblaciones subalpinas de S. citrinella
y Piquituerto Común Loxia curvirostra (Les-
courret & Genard, 1983, 1986; Genard & Les-
courret, 1985, 1986, 1987), que no manifiestan
la trashumancia típica hacia los valles de la ma-
yoría de especies reproductoras de estos hábi-
tats subalpinos. Grandes grupos de Jilgueros
Carduelis carduelis y otros fringílidos migran-
tes quedan retenidos en estos bosques subalpi-
nos pirenaicos que proporcionan una abundante
cosecha de piñones, siempre y cuando la ad-
versidad propia del ambiente no se manifieste
(Borras & Junyent, 1993). El Piquituerto, llega
incluso a reproducirse en estas condiciones in-
vernales dependiendo únicamente de este im-
portante recurso trófico (Newton, 1972).

Además de las coníferas, existen otros árbo-
les productores de semillas que pueden en de-
terminados momentos actuar como un impor-
tante suministro de alimento para las aves
invernantes. Las semillas de Alisos Alnus glu-
tinosa, Hayas Fagus sylvatica, Olmos Ulmus
minor, Abedules Betula sp., son típicamente
consumidos, aunque sea localmente, por graní-
voros como los Lúganos, Camachuelos Comu-
nes Pyrrhula pyrrhula, Pinzones o Verderones
Comunes. En el noreste mediterráneo, en in-
vierno se nota el aumento de la fracción inver-
nante de Picogordo, el cual es un especialista,
sin competidores, en consumir las semillas de
especies arbóreas con frutos de tipo drupa o
con núcleos duros, relacionándose mucho su
distribución y permanencia en el espacio con la
presencia de estas especies arbóreas producto-
ras de frutos (Newton, 1972; Aymí & Romero,
1996; Martí & Del Moral, 2003).

Buscando invertebrados terrestres

El invierno es la estación que presenta una
menor actividad y una menor tasa de renova-
ción de este recurso. La humedad del suelo y la
benignidad climática de las áreas menos xéricas
de la península, contribuyen a mantener una re-
lativamente abundante actividad de los inverte-
brados, base del sustento de muchos insectívo-

ros presaharianos y aves trashumantes de las
montañas. No obstante, las aves deben dedicar
una parte considerable de su tiempo, un 75% de
su actividad diurna (Carrascal & Tellería,
1985)», que ya de por si está muy reducida, a la
búsqueda de este alimento. Esto en principio
sugeriría que las aves con régimen insectívoro
estarían muy limitadas desde un punto de vista
trófico en dicha estación, pero como veremos
los recursos son variados y repartidos.

En las áreas del suroeste peninsular, en 
invierno las hormigas cobran un especial pro-
tagonismo en la dieta de muchos pequeños pa-
seriformes como Erithacus rubecula, Phoeni-
curus ochruros, Motacilla alba o Saxicola
torquata, lo que sorprende puesto que habi-
tualmente en otras épocas del año son ignora-
das por éstos y solo entran a formar parte de la
dieta de las aves mirmecófagas habituales (He-
rrera, 1978; 1983b).

Las comunidades de aves insectívoras en los
pisos montano y áreas continentalizadas están
formadas por especialistas en invertebrados fo-
restales (Certhia sp., Regulus sp., Parus ater)
que alternan su dieta de invertebrados con se-
millas y frutos, lo que les permite no tener que
abandonar dichos bosques por la llegada del
invierno.

Los cambios de dieta estacionales en insec-
tívoros han sido bien documentados en el caso
de especies como el Acentor Común Prunella
modularis (Martínez-Cabello et al., 1991). Al-
gunas especies insectívoras no cambian su die-
ta a pesar de las vicisitudes invernales, como es
el caso del Alcaraván Burhinus oedicnemus,
abundante en los pastizales mesomediterráneos
en invierno. El Colirrojo Tizón Phoenicurus
ochruros es un insectívoro que aún sin cam-
biar la dieta, si cambia de ambiente, puesto que
inverna en encinares, pastizales y cultivos de
las zonas termo y mesomediterráneas, donde
se muestra un activo depredador de hormigas,
coleópteros y larvas (Herrera, 1978). En mu-
chos sembrados cerealistas del interior penin-
sular, es fácil observar en invierno a Larus ri-
dibundus y Bubulcus ibis que acompañan a las
habituales Motacilla alba siguiendo los tracto-
res en las labores de labranza a la captura de los
invertebrados ocultos del suelo que éste pone a
su disposición.

Otras especies consiguen sobrevivir al in-
vierno en la península sin necesidad de migrar
como sus congéneres transpirenaicos, despla-
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zándose hacia sectores más suroccidentales más
propicios para los insectos, como sucede con el
Críalo Clamator glandarius y la Abubilla Upu-
pa epops, que en invierno abandona las áreas
más orientales (Díaz et al., 1996). Algunas aves
de presa como el Elanio Común, aunque de-
predan especialmente sobre mamíferos, com-
plementan, en Extremadura, la dieta invernal
con insectos (Heredia, 1983). Especies parcial-
mente vadeadoras invernantes, como cigüeñas
y grullas, frecuentan tanto espacios encharca-
dos como campos de cultivo y pastizales pu-
diendo aprovechar de forma circunstancial en
invierno los invertebrados edáficos que éstos
les brindan en mayor o menor grado (Alonso &
Alonso, 1988; Díaz et al., 1996b).

Los recursos acuáticos vegetales

Las lluvias otoñales inundan muchas zonas
encharcables a la vez que llenan, aunque sea
parcialmente, zonas palustres y endorreicas se-
cas por el estiaje. Existen sin embargo nota-
bles diferencias entre las cuencas Mediterrá-
nea y la Atlántica: el balance hídrico de las
áreas mediterráneas es deficitario por lo que
no consiguen compensar el déficit causado por
la sequía estival, mientras que esto no sucede
en la cornisa Cantábrica, donde éste es positivo
(Santos & Tellería, 1985; Tellería & Santos,
1986; Tellería et al., 1988). En este sector, la
capacidad de acogida de la avifauna acuática
invernante oscilará anualmente, dependiendo
en buena medida de la magnitud de las precipi-
taciones anuales (Amat & Ferrer, 1988). El re-
brote de la vegetación helofítica debido a las
lluvias, hace que las áreas palustres actúen
como zonas idóneas para la invernada de las
aves acuáticas fitófagas. En general, las anáti-
das durante la reproducción tienen una dieta
basada más en los invertebrados, pasando a ser
fundamentalmente herbívora en invierno (Amat
& Ferrer, 1988). La profundidad de las aguas y
el nivel de vegetación higrófita y helofítica se-
rán factores determinantes del tipo de anátidas
que los podrá explotar.

Al acecho de los invertebrados acuáticos

La península, dispone de una gran cantidad
de costas aunque con notables diferencias de

superficie entre las dos cuencas: la Mediterrá-
nea con el 31% y la Atlántica con el 69% (Te-
llería & Santos, 1986). Estas ofrecen una gran
cantidad de invertebrados durante el invierno a
las aves. Los limícolos, son los zoófagos natu-
rales del litoral en invierno, pudiendo explotar
una gran variedad de hábitats dado que es un
grupo muy diferenciado en su morfología y há-
bitos de búsqueda de alimento (Alberto & Ve-
lasco, 1988; Barbosa & Moreno, 1999a,
1999b). Muy poca información existe sobre la
distribución y hábitos alimentarios de las aves
limícolas invernantes (Barbosa, 1992). El es-
pectro de recursos animales consumidos por el
grupo es muy variado y va desde el Ostrero
Euroasiático Haematopus ostralegus que es
consumidor de moluscos en el ambiente litoral
arenoso hasta la Avoceta Común Recurvirostra
avosetta que captura insectos superficiales de
las aguas someras y salinas, pasando por di-
versidad de limícolos, como la Aguja Colinegra
Limosa limosa o el Zarapito Real Numenius
arquata, que excluyen la competencia diversi-
ficando el nicho alimentario (Barbosa & More-
no, 1999a).

Los limícolos en las aguas continentales y
lagunas endorreicas interiores son poco abun-
dantes y escasa es la información sobre éstos y
su alimentación invernal (Díaz et al., 1996a). El
encharcamiento y reblandecimiento del terreno
en los humedales, con el inicio del otoño, faci-
litará la instalación de los zoófagos acuáticos,
como las Agachadizas u otras aves ribereñas
(v.g., Tringa sp.). Los invertebrados de las
aguas dulces también pueden formar parte de la
dieta del Somormujo Lavanco Podiceps crista-
tus, en aguas interiores (pantanos y lagos) y
del más escaso Zampullín Cuellinegro Podi-
ceps nigricollis (García-Jiménez & Calvo,
1987), que frecuenta costas pero también aguas
interiores. Passeriformes ribereños como las
Lavanderas (Motacilla sp.) y el Bisbita Ribere-
ño (Anthus spinoletta) tanto los migrantes
como los nativos deslocalizados de sus áreas
habituales de cría, explotan los invertebrados
fluviales en las riberas de las cuencas de los
ríos interiores y aguas estancadas. Los Flamen-
cos son aves vadeadoras especializadas en to-
mar pequeños invertebrados, algas y plancton
de las aguas salobres o saladas en deltas, lagu-
nas y marismas poco profundas, así como de
aguas interiores de la vertiente mediterránea y
centro-sur de la costa de Portugal, explotando
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recursos muy selectivos. La población repro-
ductora y también la invernal ha sido objeto de
numerosos estudios por parte de los ornitólogos
ibéricos que ha arrojado mucha luz sobre la
biología invernal de la especie (Ferrer et al.,
1976; Ferrer, 1977; Fernández-Cruz et al.,
1987, 1988).

La ictiofauna como recurso

Sin lugar a dudas, en los últimos 20 años, la
calidad de las aguas ha mejorado notablemente
en muchos ríos gracias a un programa masivo
de instalación de depuradoras y al aumento pa-
ralelo de la actividad de la pesca deportiva. La
introducción no reglada y completamente alea-
toria de distintas especies de peces (Ictalurus
sp., Lepomis sp.), y especialmente de especies
depredadoras (Esox sp. o Micropterus sp.) con-
lleva la suelta aleatoria o la fuga durante la pes-
ca, de peces presa (Chondrostoma sp., Scardi-
nus sp. o Rutilus sp.), lo que da lugar a una
diversificación y a un aumento de la biomasa
íctica en los ríos que en algunos lugares y mo-
mentos pueden llegar a ser espectaculares hasta
que la situación se equilibra (Gómez & Díaz-
Luna, 1991). Como consecuencia de esto, las
aves invernantes con dietas ictiófagas (ardei-
dos y cormoranes) han sufrido un espectacular
aumento en el transcurso de los años 80. La
Garza Real Ardea cinerea empieza a princi-
pios de los ochenta, un periodo de expansión a
partir de las colonias atlánticas europeas, au-
mentando desde entonces su presencia en ríos y
paisajes palustres continentales ibéricos (Fer-
nández-Cruz et al., 1992; Lekuona & Campos,
1977; Lekuona, 1998; Campos et al., 2001).
Ello ha propiciado, sin duda, el posterior asen-
tamiento en algunas localidades fluviales orien-
tales de nuevas colonias de cría (Martínez-Vi-
lalta, 1999; Borras et al., 2002). El Cormorán
Grande Phalacrocorax carbo ha registrado
también, en los últimos cinco años, un aumento
espectacular en el número de colonias inver-
nales en todo el territorio peninsular (vease Gu-
tiérrez et al. (2003) Cataluña), resultado de las
medidas proteccionistas de las que ha disfruta-
do en el territorio europeo (Teixeira, 1984;
Blanco et al., 1994; Campos & Lekuona, 1994;
Lekuona, 1997). Se muestra cómo un ictiófago
muy polífago y adaptable a las especies domi-
nantes de la zona que coloniza . La pesca coo-

perativa que realiza en bandos (parecida a la
de los pelícanos) aumenta su eficacia y que
esto puede influir en la colonización de los nue-
vos espacios y la instalación de nuevas colonias
(Lekuona & Campos, 2004).

Otras especies utilizan también en invierno
estos recursos ícticos: el Somormujo Lavanco,
además de los carrizales frecuenta en invierno
el espejo de aguas interiores de pantanos y la-
gos, donde completa su dieta de invertebrados
con peces (Díaz et al., 1996a). El Martín Pes-
cador Alcedo atthis es otra típica ave invernan-
te consumidora de peces en los humedales y
riberas ibéricas (Martín & Pérez, 1990; Martín
& Ibarra, 1996). Un grupo poco representado
en invierno, pero muy singular lo constituyen
las Serretas (género Mergus) unos patos nórdi-
cos especializados en peces, frecuentes en
aguas marinas abrigadas, aunque también pue-
den presentarse esporádicamente en embalses
del interior (Díaz et al., 1996a).

Los ambientes litorales, especialmente los
noroccidentales y asturianos, se muestran muy
productivos en invierno, con fenómenos del
tipo afloramiento (upwelling) que ayudan a
mantener la producción primaria, lo cual re-
percute en la riqueza de invertebrados y de pe-
ces marinos que son una oferta muy importante
para las aves marinas. A parte se hallan los es-
tuarios y las rías cantábricas que también se
muestran muy productivas (Obeso, 1988). Pro-
piamente de estos entornos marinos invernales
son el Arao Común Uria aalge, el Alca Alca
torda y el Frailecillo Fratercula arctica, todos
buenos nadadores y buceadores que explotan
además de los invertebrados marinos neríticos,
también peces en las costas cántabro-atlánticas
(Beja, 1989). Varias especies de gaviotas, y es-
pecialmente la Gaviota Patiamarilla Larus ar-
gentatus y la Gaviota Sombría Larus fuscus,
sitúan en estos sectores geográficos unos im-
portantes contingentes de invernantes (Obeso,
1988). También en estos ambientes estuarinos
marinos, los Cormoranes Grandes depredan en
grupo especialmente sobre distintas especies
de peces (Lekuona & Campos, 1996). Las va-
riaciones en la cantidad y distribución de los
bancos de peces pueden tener notables conse-
cuencias para ciertas aves marinas dependientes
de estos recursos. En la vertiente mediterránea,
las variaciones numéricas y los movimientos
de los stocks de Clupeidos (Sardina pilchar-
dus y Engraulis encrasicolus) parecen influir
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en la distribución de la Pardela Mediterránea
(Puffinus yelkouan mauretanicus; Gutiérrez &
Figuerola, 1995), cambiando sus efectivos po-
blacionales y las áreas de invernada.

Las propias aves como recurso trófico

Con la llegada del invierno, grandes bandos
de aves migradoras aparecen en la península.
Estas son seguidas en sus desplazamientos por
sus depredadores habituales o simplemente
atraen el interés de las rapaces que pasan aquí
el invierno. Esto constituye un recurso para las
rapaces diurnas y nocturnas, y para otras aves
invernantes (v.g., Lanius excubitor, depreda-
dor de pequeños paseriformes). Destaca el im-
portante papel del Esmerejón cómo depreda-
dor de los paseriformes de los espacios
abiertos, páramos y pastizales, especialmente
en el sector nororiental (Sunyer & Viñuela,
1990, 1991). En las áreas de labranza de la
zona central de Cataluña, se ha observado que
los fuegos forestales han causado un impacto
negativo sobre los grandes bandos de pinzones
invernantes, que en la actualidad se han hecho
muy escasos hasta llegar a desaparecer. La con-
secuencia ha sido la casi desaparición paralela
de los Esmerejones que les seguían cada in-
vierno depredando sobre sus bandos (Borras &
Junyent, 1993). Un papel parecido de explota-
ción de las poblaciones invernantes de paseri-
formes en las áreas de montaña pirenaica y sus
zonas adyacentes y en el sistema Ibérico, es el
que desempeña el Aguilucho Pálido Circus
cyaneus, especialmente en la mitad este de la
península (De Juana et al., 1988).

Cambios de dieta a lo largo del invierno

El cambio de estación comporta cambios en
la dieta como respuesta a los desplazamientos y
a la adaptación a nuevos ambientes, como en el
caso de la Alondra Común Alauda arvensis, la
Totovía Lullula arborea, el Pinzón Vulgar o el
Escribano Palustre que cambian de dieta pa-
sando de insectívoros estivales a granívoros in-
vernales o los casos comentados de los paseri-
formes frugívoros del matorral esclerófilo
mediterráneo. Pueden existir así mismo cam-
bios de dieta invernales, aun sin cambiar de te-
rritorio ni desplazarse. Algunas especies depre-

dadoras que se alimentan habitualmente de ma-
míferos, una vez llega el invierno pueden cam-
biar la proporción de presas de su dieta forza-
dos por condiciones ambientales como la
innivación, como en el caso del Búho Chico
Asio otus, que aumenta el número de Apode-
mus sp. por encima de los habituales Microtus
sp. (Wijnandts, 1984). En la misma especie es-
tos cambios se han registrado en Cataluña, don-
de parejas sedentarias cuya dieta está basada
en micromamíferos, aumentan la frecuencia de
captura de aves invernantes, especialmente pa-
seriformes migrantes (Borras & Soler, 1984).

La invernada de una misma especie en dis-
tintos territorios peninsulares muestra como las
aves rastrean los recursos propios del piso bio-
climático. Así el Zorzal Común Turdus philo-
melos, es un ave abundante en el piso termo-
mediterráneo en el que se comporta como
frugívoro (Santos, 1982) especializándose en
unos pocos tipos de frutos. En el litoral del Me-
diterráneo, en cambio, se puede comportar
como insectívoro en las zonas con poco mato-
rral fruticoso, mientras que en las zonas donde
éste es frecuente, se comporta como frugívoro
(González-Solís & Ruiz, 1990). En las zonas de
olivar, por contra, las aceitunas juegan un im-
portante papel (Manzanares, 1983; Pérez-Gon-
zález et al., 1988).

Adaptación a nuevas condiciones y cambios
de dieta

Las aves pueden adaptarse rápidamente a los
cambios causados por la actividad humana. Por
ejemplo, los cambios en las condiciones de cul-
tivo parecen haber sido causa de que las Grullas
Comunes en Gallocanta, hayan pasado de una
dieta basada en bellotas a la explotación com-
partida de los cereales (Soriguer & Herrera,
1977b; González et al., 1981; Alonso & Alon-
so, 1988; Díaz et al., 1997; Avilés, 1999). Asi-
mismo el aumento de la productividad de los
agro-ecosistemas mediterráneos como el oli-
var, junto con la paralela destrucción de su há-
bitat natural, parece haber conducido a que al-
gunas especies como Turdus philomelos se
hayan adaptado a estos ambientes tan producti-
vos (Herrera, 1988a). Las rapaces más genera-
listas o propias de espacios abiertos (Milvus
milvus) o parcheados, tienden a desplazarse en
invierno hacia medios más abiertos e inclusos a
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desarrollar comportamientos antropófilos en el
sentido de desarrollar hábitos carroñeros en ver-
tederos y acercarse a cazar por los alrededores
de las habitaciones humanas (De Juana, 1988;
De Juana et al., 1988; Blanco et al., 1990).

A partir de la década de los 60, los mulada-
res y comederos con ganado muerto han sido
objeto en España de uso reiterado a modo de
cebaderos para rapaces, con notable éxito (Do-
názar, 1992). Estos muladares han sido fre-
cuentados además, a parte de por las rapaces,
por otras aves carroñeras como el Cuervo Cor-
vus corax, que posee una dieta más cañonera
que los restantes córvidos que visitan los mula-
dares (Soler & Soler, 1991). En ese trabajo se
discute su influencia en el cambio de la dieta de
algunas especies (Búho Real Bubo bubo) o su
influencia en las poblaciones de otras, ya sea de
carácter positivo (v.g., Buitre Leonado Gyps
fulvus y Quebrantahuesos Gypaetus barbatus
en Cataluña) o bien de carácter negativo (Gyps
fulvus en Navarra y Larus cachinnans vs. Larus
audouinii en el Mediterráneo). Una revisión
sobre la influencia en la biología de la conser-
vación de los muladares y/o comederos para
rapaces y los basureros o demás vertederos se
encuentra en Donázar (1992). El uso de los ver-
tederos para gestionar especies y su uso se trata
en Garrido & Sarasa (1999) y en Gómez-Teje-
dor & De Lope (1993).

Los vertederos, las piscifactorías y los co-
mederos artificiales constituyen otros recursos
fáciles, abundantes y predecibles que muchas
aves han aprendido a utilizar y que conducen a
cambios en la dieta y en alteraciones en los há-
bitos conductuales de las especies. Un típico
ejemplo es la sedentarización de las poblacio-
nes migratorias de la Cigüeña Blanca Ciconia
ciconia (Tortosa et al., 1995), que a la vez que
ha aumentado el número de ejemplares inver-
nantes en los últimos años (Tortosa, 1992; Tor-
tosa et al., 1995) se ha visto paralelamente cada
vez con más frecuencia en los basureros (Gó-
mez-Tejedor & De Lope, 1993; Blanco, 1996;
Medina et al., 1998). Otro caso ha sido el de las
gaviotas que han cambiado los hábitos de fo-
rrajeo en muchos lugares de la geografía pe-
ninsular para adaptarse a la explotación de los
vertederos (Sol & Senar, 1994; Sol et al., 1995;
Cantos et al., 2004). Estos cambios en la dieta
han permitido que especies como Larus ca-
chinnans colonicen en invierno las cuencas
medias de ríos como el Ter y el Llobregat en

Cataluña, donde la especie ya se reproduce
(Aymerich et al., 1991; Borras & Junyent,
1993; Borras et al., 2002). La alimentación en
basureros y vertederos puede conllevar la in-
gesta no deseada de objetos no naturales, como
en la Cigüeña Blanca para la cual se ha docu-
mentado la ingestión de plásticos (Peris, 2003),
o como la ingestión de gomas elásticas por Bu-
bulcus ibis en Extremadura (Gómez-Tejedor et
al., 1994). En algunas ocasiones recursos como
los basureros resultan fundamentales para ex-
plicar la supervivencia de ciertas especies mi-
gradoras e invernales que han visto desaparecer
parte de sus hábitats y fuentes de alimentación
tradicionales. Seria interesante no desatender
este aspecto de los vertederos como valor aña-
dido en la gestión y conservación de la avifau-
na, aunque la tendencia actual sea eliminarlos y
apostar por el reciclaje (Pons & Migot, 1995;
Garrido & Sarasa, 1999).

Las piscifactorías llaman la atención de mu-
chos ictiófagos como el Cormorán Grande, la
Garza Real, y algunos láridos como la Gaviota
Reidora Larus ridibundus. La presencia de pis-
cifactorías puede influir en el asentamiento de
dormideros y agregaciones diurnas, como es el
caso de la Garza Real (Lekuona & Campos,
1997). Estas aves ictiófagas pueden causar ver-
daderos estragos si no se toman medidas opor-
tunas, puesto que además estas especies se ha-
llan últimamente en fase expansiva en invierno.
Lekuona (1998a) proporciona datos sobre la
explotación de una piscifactoría de Trucha Ar-
coiris Oncorhynchus mykiss en Navarra: la Ga-
viota Reidora y la Garza Real fueron las espe-
cies que causaron más impacto por la biomasa
ingerida y por el número de aves implicadas.

En los ambientes costeros, el aprovecha-
miento de los despojos de las artes de la flota
de arrastre pueden tener influencia en la super-
vivencia de ciertos láridos. Este hecho cobra
especial importancia en la permanencia de La-
rus audouinii en las áreas de invernada del su-
deste que al parecer tienen mucho que ver con
las prácticas pesqueras de arrastre de la flota le-
vantina y las moratorias pesqueras (Oro et al.,
1996; Arcos & Oro, 1996).

Finalmente, otro de los factores que pueden
inducir a ciertas poblaciones de aves a desa-
rrollar hábitos sedentarios son los comederos
artificiales que muchos aficionados a las aves
colocan en sus jardines, o la costumbre equiva-
lente de sembrar especies de arbustos produc-
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tores de bayas (Pyracantha sp., Cotoneaster
sp.) tal y como se lleva haciendo durante mu-
chos años en los entornos anglosajones. En Es-
paña, el número de ornitólogos es todavía muy
bajo, y por tanto este hábito es todavía poco
común, pero en Gran Bretaña y en América del
norte, donde los comederos para pequeñas aves
es una práctica generalizada, varias especies de
paseriformes y en especial sus poblaciones ur-
banas, han dejado también de migrar y subsis-
ten en invierno del alimento artificial suminis-
trado (Middleton, 1977). Asimismo se ha
comprobado que este alimento suplementario
aumenta de forma significativa la supervivencia
de las poblaciones residentes que lo explotan
(Jansson et al., 1981; Desrochers et al., 1988;
Brittingham & Temple, 1988a; Orell, 1989;
Egan & Brittingham, 1994; Lahti et al., 1998).
Estos comederos, sin embargo, pueden tam-
bién ejercer una influencia negativa al favore-
cer la transmisión de enfermedades (Britting-
ham & Temple, 1986, 1988b).

RESIDENTES Y TRANSEÚNTES

Durante el invierno, las aves ya no necesitan
circunscribir sus movimientos a un punto de
referencia, que normalmente es el nido, sino
que pueden deambular por grandes superficies.
Sin embargo, que lo hagan o no, depende del
tipo de recursos que exploten. Un ejemplo clá-
sico es la contraposición entre las especies que
se alimentan de semillas de árboles, que son
nómadas (v.g., Carduelis spinus, Loxia curvi-
rostra), y las que se alimentan de semillas de
hierbas, que muestran mayor fidelidad a sus
zonas de invernada (v.g., Carduelis carduelis,
C. chloris; Newton, 1972). Esta diferencia se
debe a las diferencias en el régimen de fructifi-
cación de árboles y plantas: la fructificación
es, en los árboles, generalmente muy variable
de año en año, de manera que una zona deter-
minada puede ser un año muy favorable mien-
tras que en el siguiente casi no existan recursos
disponibles (Svärdson, 1957; Borras et al.,
1996). Ello conlleva a que las especies que se
alimentan de este recurso desarrollen hábitos
nómadas, y deambulen por grandes extensiones
buscando las zonas que en ese año determina-
do, presentan abundante alimento (Reinikai-
nen, 1937; Svärdson, 1957; Newton, 1970;
Bock & Lepthien, 1976; Borras, 1987; Koe-

nig, 2001a, 2001b). La fructificación de la hier-
bas, en cambio, es más o menos constante de
año en año, con lo cual, las especies que se ali-
mentan de ellas, no necesitan realizar grandes
desplazamientos y son más o menos residentes
(Newton, 1972). Los Piquituertos Comunes del
Pirineo confirman la importancia de esta va-
riable ecológica: el Piquituerto es típicamente
considerado como una especie nómada, y esta
claramente demostrado como los regímenes de
fructificación de las coníferas de las que se ali-
menta determinan este nomadismo (Newton,
1970, 1972). Sin embargo, el Piquituerto se ali-
menta en el Pirineo del Pino Negro, una coní-
fera con fructificación más o menos constante
de año a año, y en consecuencia la especie ha
desarrollado en esas localidades hábitos seden-
tarios (Senar et al., 1993).

Los hábitos nómadas de estas especies son
especialmente marcados durante el invierno.
En el Lúgano, se ha podido comprobar como,
en el periodo de invernada, los distintos indivi-
duos pueden deambular por extensas áreas de
más de 900 km2 (Senar et al., 1992a). Lo más
interesante, es que no todos los individuos de la
población son nómadas, sino que una pequeña
fracción, un 10% de la población, si el recurso
del que se alimentan perdura en el tiempo, pue-
den desarrollar hábitos residentes y quedarse
en la misma zona a lo largo de todo el invierno.
Estos individuos residentes presentan una me-
jor condición física que los transeúntes, y son
dominantes sobre ellos (Senar et al., 1990a,
1992a, 2001). Los transeúntes además, presen-
tan unas alas más puntiagudas que los residen-
tes, una adaptación morfológica al constante
movimiento que sugiere que la diferencia entre
residentes y transeúntes puede tener una base
genética (Senar et al., 1994). Experimentos en
cautividad en los que se mantiene la diferencia
de peso entre residentes y transeúntes bajo dis-
tintas condiciones experimentales, adicional-
mente sugiere que la diferencia entre estas dos
tipologías no es simplemente una respuesta es-
tratégica (Senar et al., 2001).

Aunque esta diferencia entre residentes y
transeúntes fue inicialmente descrita para el
Lúgano, muy probablemente pueda generali-
zarse a muchas otras especies que en invierno
manifiestan hábitos nómadas, como el Piqui-
tuerto o la Curruca Capirotada. Estudios poste-
riores avalarán o no esta generalización. En la
Grulla Común se ha comprobado en Gallocan-
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ta, como los individuos subordinados presentan
una mayor movilidad que los dominantes, visi-
tando un mayor número de zonas de alimenta-
ción y permaneciendo pocos días en cada una
de ellas (Alonso et al., 1997). Quizás este pa-
trón podría explicarse por la dinámica de «resi-
dentes y transeúntes».

CONVIVIR CON OTRAS AVES

Que una especie se alimente de un recurso
fluctuante o más o menos constante, hemos vis-
to que determina su estrategia de ocupación del
espacio y el grado de deambulación de sus po-
blaciones invernales. Sin embargo, que una es-
pecie sea nómada o residente tiene además re-
percusiones sobre su sistema de organización
social (Senar, 1994). En una especie nómadas,
debido al constante movimiento en el que los
distintos individuos están implicados, los indi-
viduos constituyentes de un grupo tienen un
alto riesgo de perder a sus compañeros sociales,
por lo que han desarrollado diversos mecanis-
mos que aumentan la cohesión social (Senar,
1989): el sistema social es de tipo feudal, en el
que los dominantes protegen a los subordinados
de su grupo y son muy tolerantes con ellos, y la
mayoría de agresiones tienen lugar entre la
fracción dominante, y aparecen comportamien-
tos como el «allofeeding», en el que los subor-
dinados regurgitan comida a los dominantes en
una especie de tributo social. Las especies se-
dentarias, en cambio, presentan una menor co-
hesión social y su sistema social es de tipo des-
pótico, en el que los dominantes utilizan su
mayor capacidad competitiva para monopolizar
los recursos, siendo el flujo de agresiones de
dominantes a subordinados (Senar, 1984, 1990;
Senar et al., 1989, 1990b, 1992b, 1997). Una
consecuencia adicional de este comportamiento
es que en las especies nómadas y por tanto feu-
dales, las agresiones tienen lugar entre los ma-
chos (la fracción dominante), mientras que en
las sedentarias y despóticas, las agresiones tie-
nen lugar de machos a hembras (de dominante
a subordinado). Esta diferencia en el flujo de
agresiones es especialmente importante en in-
vierno, en el que el alimento es más limitante, y
conduce a una mortalidad diferencial de las
hembras en ese periodo del año (vease Conroy
et al., 1999; Domènech & Senar, 1999), mien-
tras que en el Lúgano, una especie nómada-

feudal, la mortalidad de machos y hembras es
equivalente (Payevsky, 1994). Esta mortalidad
diferencial de los sexos que tiene lugar en in-
vierno, puede tener una gran importancia adi-
cional en muchos aspectos de las estrategias
vitales de las distintas especies en el resto del
año (Breitwisch, 1989).

Especies territoriales, especies sociales

Otro ejemplo clásico de cómo el tipo y dis-
tribución de los recursos alimenticios afecta a
las estrategias sociales de las distintas especies,
es la distinción entre las especies que se ali-
mentan de insectos, que generalmente son te-
rritoriales y las que se alimentan de semillas,
que generalmente viven en grupos sociales. Un
ejemplo típico es el Pinzón Vulgar, que en pri-
mavera se alimenta de insectos y es territorial,
y en invierno pasa a una alimentación basada
en semillas y desarrolla hábitos sociales (New-
ton, 1972). Esta variación es consecuencia de la
rentabilidad obtenida en defender un tipo u otro
de recursos (Davies, 1980; Davies & Houston,
1984): las semillas generalmente aparecen dis-
tribuidas en grandes manchas, de manera que si
bien existen muchas zonas en las que las dis-
tintas plantas están ausentes, una vez se en-
cuentra la mancha, el alimento es muy abun-
dante. En esta circunstancia, el alimento es tan
abundante, una vez localizado, que no vale la
pena defenderlo. Los insectos presentan en
cambio una distribución más uniforme en el
espacio, y su presencia se va renovando de for-
ma periódica en cortos espacios de tiempo, de
manera que a un individuo le es rentable de-
fender un territorio que funciona a modo de
despensa y le asegura el acceso al alimento
(Davies, 1982). Debido a que muchas especies
cambian en invierno de una dieta insectívora a
una dieta a base de semillas o frutos, tenemos
que en este periodo un buen número de espe-
cies pasa a ser sociables. De todos modos, debe
señalarse que existen diferencias entre especies
en el tipo de estrategia utilizada: por ejemplo,
tanto el Petirrojo como la Curruca Capirotada,
pasan en invierno a una dieta frugívora, pero
mientras la Curruca opta por un modo de vida
nómada, el Petirrojo continua en invierno sien-
do territorial (Cuadrado, 1997; Pérez-Tris &
Tellería, 2002a). Este patrón puede incluso
complicarse más si tenemos en cuenta que en
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algunas especies, como el Colirrojo Tizón, es
solo una parte de la población la que opta por
esa territorialidad invernal (Cuadrado, 1995).
Todo ello sugiere que además de la tipología
del alimento consumido, otras presiones de se-
lección como por ejemplo el riesgo de depre-
dación, modulan la organización social de las
aves en invierno (Cuadrado, 1995). Adicional-
mente, las especies migradoras (y los indivi-
duos) tienen mayor tendencia a ser territoriales
en invierno que las residentes (Matthysen,
1993). Véase otros ejemplos en no paserifor-
mes (Asio otus y Asio flammeus; Araujo, 1974;
Asensio et al., 1992).

Los costes y beneficios del aumento 
de sociabilidad invernal

Desde el punto de vista de organización so-
cial, el invierno se caracteriza por un aumento
de la sociabilidad. Esta sociabilidad conlleva
numerosas ventajas, como un aumento de la
eficiencia en la detección de los predadores y
en la localización de las fuentes de alimento,
pero también implica algunos inconvenientes,
relacionado con el aumento de los conflictos y
número de agresiones en las que los animales
se ven implicados, y con el aumento de la in-
terferencia a la hora de consumir el alimento
(Senar, 1994). Recientemente también se ha
visto que la vida en grupo comporta un coste
adicional ligado al mayor riesgo de transmi-
sión de enfermedades infecciosas (Cote & Pou-
lin, 1995) y que este riesgo es mayor en el 
invierno, cuando los animales se agregan (Da-
vidar & Morton, 1993; King et al., 1995; Latta,
2003). El análisis de los costes y beneficios de
la vida en grupo es sin duda otro campo en el
que los investigadores españoles están aportan-
do importantes trabajos (v.g., Carrascal et al.,
1990; Carrascal & Moreno, 1992a, 1992b; Bar-
bosa, 1995, 1997; Domènech & Senar, 1999) .
Mención especial merece los distintos artículos
en los que se analiza la variación en las tasas de
vigilancia frente a los depredadores, de los dis-
tintos individuos del grupo, demostrando en es-
pecies tan dispares como la Cigüeña Común, el
Carbonero Común, el Correlimos Común, o el
Verdecillo, como la tasa de vigilancia disminu-
ye al aumentar el tamaño del grupo, en hábitats
con menor riesgo de depredación (Carrascal &
Moreno, 1992b; Barbosa, 1997), en presencia

de individuos subordinados (Carrascal & Mo-
reno, 1992a; Domènech & Senar, 1999), o se-
gún la morfología del pico del individuo (Mo-
reno & Carrascal, 1991). De especial relevancia
son también los trabajos que sugieren que los
individuos subordinados pueden contrarrestar
este menor rango jerárquico con diseños mor-
fológicos especiales que les confieren una ma-
yor plasticidad ecológica (Barluenga et al.,
2001; Moreno et al., 2001).

Grupos heterospecíficos

A fin de reducir los inconvenientes de la
vida en grupo, sin perder sus beneficios, es por
lo que varias especies han optado por formar
grupos heterospecíficos (Hogstad, 1990; Ca-
rrascal & Moreno, 1992a). De entre ellos, los
más típicos son los formados por distintas es-
pecies de páridos y especies próximas como el
Reyezuelo Sencillo Regulus regulus o los Aga-
teadores, los formados por las aves limícolas,
anátidas y otras aves acuáticas, y los formados
por distintas especies de fringílidos. Debido a
que estos bandos mixtos son simples agrupa-
ciones de individuos más que no verdaderos
grupos sociales, es por lo que su composición y
tamaño esta muy influenciado por factores ex-
ternos, como por ejemplo la meteorología
(Morse, 1978; Klein, 1988; King et al., 1995). 

Los dormideros comunales

Los dormideros son otra forma de agrupa-
ción de individuos, típica del invierno, que in-
tenta disminuir las desventajas de convivir con
otros individuos restringiendo a la noche el pe-
riodo en que los animales están juntos. El gran
número de ejemplares diluye la probabilidad de
que un individuo sea víctima del predador, a la
vez que hay mayores probabilidades de que el
predador sea detectado (Richner & Heeb, 1995;
Moore & Switzer, 1998). Alternativamente, o
de forma adicional, se ha propuesto que los dor-
mideros pueden actuar como centros de infor-
mación, de manera que los individuos que el
día anterior tuvieron éxito en la localización del
alimento, son seguidos a la mañana siguiente
por los individuos menos afortunados (Zahavi,
1971; Ward & Zahavi, 1973; Loman & Tamm,
1980; Rabenold, 1983, 1987; Weatherhead,
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1984; Caccamise & Morrison, 1986; Marzluff
et al., 1996; Moore & Switzer, 1998; Sonerud et
al., 2001; Dall, 2002). Esta teoría del dormidero
como centro de información ha sido en los últi-
mos años fuente de numerosa controversia (We-
atherhead, 1984; Tye, 1993; Richner & Heeb,
1995), pero algunos trabajos recientes con cór-
vidos parecen apoyarlo de forma bastante ine-
quívoca (Sonerud et al., 2001). Este es un tema
en el que los investigadores españoles también
han aportado su grano de arena (v.g., Alonso et
al., 1985, 1997; Hiraldo et al., 1993; Tella et
al., 1996; Lekuona & Campos, 1997; Blanco
& Tella, 1999; Cantos et al., 1999; Martínez-
Abraín, 1999; Lekuona & Campos, 2004). Una
especie ibérica emblemática por la aparatosi-
dad de sus dormideros es la Grulla Común, que
en invierno puede congregar a miles de indivi-
duos en charcas someras o lagunas localizadas
en zonas abiertas (v.g. Gallocanta; Alonso &
Alonso, 1990; Díaz et al., 1997). En ella se han
estudiado varios de estos aspectos, demostrando
que en el dormidero existe un intercambio de
información sobre las zonas de alimentación
exitosas (Alonso et al., 1997), y que factores
como la temperatura, ciclo lunar, estación o
abundancia de alimento, afectan a los patrones
de entrada y salida del dormidero (Alonso et
al., 1985).

Dominantes y subordinados

La convivencia entre los distintos individuos
que forman un grupo, y el hecho de compartir
espacio, alimento u otros recursos, conlleva
siempre conflictos de intereses entre los dife-
rentes miembros de este grupo. Las peleas son
la forma más común de resolver quién tiene
preferencia en la explotación de estos recursos
(Senar, 1994). Si observamos con detalle estas
peleas, nos daremos cuenta que hay unos cuan-
tos individuos que, por sus características, ga-
nan la mayoría de los enfrentamientos, y se les
denomina dominantes, mientras que a los per-
dedores, se les denomina subordinados (Sch-
jelderup-Ebbe, 1922). Ser dominante o subor-
dinado tiene durante el invierno, una especial
importancia: los dominantes ocupan los micro-
hábitats con más alimento y menor riesgo de
depredación, y monopolizan las fuentes de ali-
mento en los momentos en que este escasea,
lo cual les confiere una mayor tasa de supervi-

vencia (Senar, 1994; Koivula, 1999). En la
Grulla Común, por ejemplo, se ha comprobado
como la tasa de ingestión de alimento de los in-
dividuos dominantes es superior a la de los su-
bordinados (Bautista et al., 1995). Las Grullas
dominantes suelen encontrarse en las zonas de
mayor densidad de bandos y en los bandos más
densos (Bautista et al., 1995). Se ha sugerido
además que los individuos subordinados pue-
den situarse en la periferia de los bandos a fin
de recibir menos agresiones, si bien la tasa de
vigilancia es mayor (Bautista, 2003).

El efecto de la dominancia, sin embargo, va-
ría según la rigurosidad invernal de la localidad
en la que nos encontremos. En la sierra de Gua-
darrama (Madrid), los individuos dominantes
de Carbonero Común tienen una clara ventaja
sobre los subordinados, disfrutando de un ma-
yor acceso a los recursos y de una mejor con-
dición nutricional; en la sierra de Collserola
(Barcelona), donde las condiciones meteoroló-
gicas durante el invierno son mucho más be-
nignas, todos los individuos, dominantes o su-
bordinados, presentan una buena condición
nutricional, que en conjunto, es superior a la de
los individuos de Guadarrama (Carrascal et al.,
1998). Tenemos por tanto, que el estatus de
dominancia puede ser muy determinante de la
supervivencia invernal de las aves, pero que la
gran variabilidad climática de la península Ibé-
rica (Carrascal et al., 2002), relativiza este efec-
to hasta llegar a eliminarlo.

Las relaciones de dominancia también pue-
den establecerse entre especies, y pueden te-
ner resultados similares a los documentados 
intraspecíficamente. La contribución de los in-
vestigadores españoles en este campo es espe-
cialmente importante, especialmente en lo que
se refiere a estudios con páridos o fringílidos
(Senar et al., 1990a, 2000; Carrascal & More-
no, 1992a; Carrascal et al., 1998; Domènech
& Senar, 1999; Barbosa et al., 2000; Barluenga
et al., 2000, 2001; Moreno et al., 2001; Polo &
Bautista, 2002).

Señalización de estatus

A lo largo del texto se ha distinguido repeti-
damente entre agrupaciones y grupos sociales.
Esta distinción es importante ya que los gru-
pos sociales, al contrario que las agrupaciones,
no son temporales e implican una continuada
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interacción y reconocimiento individual entre
los distintos miembros del grupo (Senar, 1994).
Estos grupos sociales, al mismo tiempo, inte-
raccionan repetidamente con otros grupos, de
manera que en las especies sociales, como pue-
den ser los fringílidos o los emberícidos, una
agrupación invernal de varias decenas de indi-
viduos puede estar formada por varios grupos
sociales que coinciden en el tiempo en una mis-
ma localidad. Las interacciones dentro de los
grupos sociales y entre estos, vienen general-
mente reguladas por las relaciones de dominan-
cia entre individuos y los grupos se organizan
según unas determinadas jerarquías sociales
(Senar, 1994; Koivula, 1999).

El término jerarquía había sido utilizado ori-
ginariamente para definir la organización ecle-
siástica (Roper, 1986). Los cardenales estaban
(y están) jerárquicamente por encima de los
obispos, y estos por encima de los sacerdotes.
Un rasgo distintivo de esta jerarquía es que pue-
den ser fácilmente reconocidas por símbolos ex-
ternos: los obispos utilizan mitras y los sacer-
dotes no. Rohwer (1975) ha propuesto que la
gran variabilidad en la coloración del plumaje
que presentan muchas especies de aves en in-
vierno podría también funcionar como señaliza-
dor del estatus social. La ventaja de un sistema
comunicativo como este es evidente: reconocer
el grado de dominancia de un oponente antes
de iniciar un enfrentamiento agresivo podría
ahorrar un gran número de luchas innecesarias y
potencialmente peligrosas. El sistema sería ven-
tajoso tanto para los subordinados, que evitarían
riesgos innecesarios, como para los dominan-
tes, que se ahorrarían muchas luchas. Diversos
estudios posteriores han demostrado que esta
señalización del estatus social existe y que los
animales utilizan la coloración del plumaje de
sus oponentes para evitar luchas innecesarias
(Senar, 1999, 2004). Esta señalización del esta-
tus es típica de la época invernal, funciona es-
pecialmente en interacciones entre grupos so-
ciales, que no se conocen, y explica una parte de
la variación en la coloración del plumaje pre-
sente en muchas especies sociales durante en
periodo invernal (Senar, 2004).

COMPETIR POR EL ESPACIO

Se ha comentado anteriormente que los indi-
viduos dominantes tienden a monopolizar los

recursos cuando estos son escasos. Una conse-
cuencia de ello es que los subordinados (en ge-
neral hembras o jóvenes) se ven a menudo obli-
gados a desplazarse a otros nichos ecológicos u
otras localidades, normalmente menos favora-
bles (v.g., Fretwell, 1969; Nichols & Haramis,
1980; Ekman, 1987; Desrochers, 1989; Osie-
juk, 1994; Ardia & Bildstein, 1997; Brotons et
al., 2000). De forma parecida, debido a los cos-
tes de la migración, la fracción dominante de
muchas especies de aves prefiere no migrar (o
reducir la distancia de migración; Lundberg,
1985), de forma que dentro del área de inver-
nada, la proporción de subordinados va au-
mentando a medida que descendemos hacia el
sur. Como que los machos son generalmente
dominantes sobre las hembras, esto se traduce
en que la proporción de hembras en las zonas
de invernada va aumentando hacia el sur
(Eriksson, 1970; Ketterson & Nolan, 1979;
Morton, 1984; Prescott & Middleton, 1990;
Presscott, 1994; Vaneerden & Munsterman,
1995). Por ejemplo, la proporción de hembras
de Pinzón Real Fringilla montifringilla en Es-
paña es de un 60%, mientras que en Finlandia
es de tan solo un 25% (Senar, 1986a). Algo
parecido sucede con el Pinzón Vulgar (Asensio,
1985a). En el Escribano Palustre, y dentro de la
península, los machos invernan más al norte y
al este que las hembras (Villarán, 1999). Igual-
mente, las hembras y los jóvenes de Gaviota
Reidora invernan en latitudes más meridionales
que los machos (Cantos et al., 2004). También
se ha detectado en Anthus spinoletta una in-
vernada diferencial según sexos en el centro
de España (De Souza, 1991).

Otra de las formas de competencia entre cla-
ses, durante el invierno, es el que tiene lugar
entre la fracción sedentaria de un área y los in-
dividuos migrantes que llegan a esa misma área
para invernar. Una de las formas de resolver
los posibles conflictos es repartirse el área ocu-
pando distintos hábitats. Un ejemplo clásico es
Carduelis sinica (Nakamura, 1979); en el que
la fracción sedentaria se queda en el ecotono de
los bosques, viviendo en pequeños grupos,
mientras que la fracción migrante ocupa las zo-
nas abiertas donde forma grandes bandos, y
pasa la noche en dormideros comunales. Di-
versas especies que invernan en la península
Ibérica, presentan esta misma dinámica. En la
Curruca Capirotada, los individuos residentes
(que son de mayor tamaño) ocupan las zonas

SOBREVIVIR AL INVIERNO 155

Ardeola 51(1), 2004, 133-168



boscosas, mientras que la fracción migrante
ocupa también las zonas de matorrales (Pérez-
Tris & Tellería, 2002b). Dentro de la fracción
migrante, los adultos predominan en los bos-
ques y los juveniles en los matorrales. Estos
resultados también se interpretan por la mayor
dominancia de los residentes sobre los migran-
tes, que les permite reservarse para sí las zonas
de bosque, donde la diversidad de frutos es más
elevada (aunque sean menos abundantes), obli-
gando a juveniles e individuos de pequeño ta-
maño a buscar alimento en zonas abiertas con
matorrales (Pérez-Tris & Tellería, 2002b). El
Petirrojo es otro ejemplo de esta ocupación di-
ferencial: en las zonas de bosques, el porcenta-
je de individuos sedentarios es del 70%, mien-
tras que en las zonas de matorrales, hábitat que
solamente es ocupado durante el invierno, este
porcentaje desciende al 40% (Pérez-Tris et al.,
2000).

AÑOS DE MUCHO, VÍSPERAS DE POCO

Como resultado de los fenómenos de migra-
ción, en el que las aves abandonan las zonas de
régimen invernal más duro para dirigirse a áre-
as de mayor benignidad climática, cada año lle-
gan a la península Ibérica importantes contin-
gentes de aves del norte y centro de Europa.
Entre esos efectivos debemos distinguir: 1) A
los migrantes presaharianos, que año tras año,
de forma regular, se dirigen a los mismos cuar-
teles de invernada (v.g., Sylvia atricapilla, Cua-
drado, 1992; Cuadrado et al., 1995). 2) En con-
diciones especiales de olas de frío, la península
se convierte en un refugio para muchas aves
del centro y norte de Europa —«fugas térmi-
cas» o fugas de tempero (Bernis, 1966); v.g.,
Vanellus vanellus (Asensio, 1992); Cygnus olor
(Freire, 1962)—. 3) Las aves sedentarias que se
ven desplazadas de las montañas o zonas euro-
siberianas frías, que en invierno deben aban-
donar sus zonas habituales de cría dentro de la
península para buscar condiciones más favora-
bles (v.g., Fringilla coelebs, Prunella collaris,
Montifringilla nivalis, Alauda arvensis). 4) Las
aves irruptoras, que debido a fluctuaciones in-
teranuales importantes en sus efectivos en las
zonas habituales de cría boreales, causados por
un gran éxito reproductor y supervivencia liga-
do a una abundante fructificación de sus fuen-
tes de alimento, realizan de forma cíclica pero

no regular ni predecible, importantes movi-
mientos masivos que les hace llegar a la pe-
nínsula en ingentes números (v.g., Carduelis
spinus y Fringilla montifringilla; Asensio,
1985b; Borras, 1987; De Lope et al., 1983; Ga-
larza, 2004). En el Picogordo también se han
citado irrupciones no periódicas, si bien no son
tan espectaculares (Asensio, 1990; Martí & Del
MOral, 2003). Tenemos por tanto que si bien
existe un importante número de especies e in-
dividuos que de forma regular utilizan la pe-
nínsula como zona de invernada, la presencia
de otros tipos de movimientos hace que el total
de efectivos invernantes pueda variar mucho
de un año a otro.

APAREARSE EN INVIERNO

A menudo se tiende a asociar el cortejo y el
proceso de formación de parejas con la prima-
vera. Sin embargo, existen varias especies de
aves que se aparean a finales de invierno, cuan-
do los animales están todavía en los cuarteles
de invernada. Este apareamiento invernal tiene
lugar tanto en animales sedentarios (v.g., Car-
bonero Común; Matthysen, 1990), como en
animales migrantes (v.g., Lúganos; Senar &
Copete, 1990), aunque mayoritariamente en es-
pecies que en ese periodo viven en bandos. En
animales sedentarios, este apareamiento facili-
ta un más pronto inicio de la reproducción, tan
pronto las condiciones son favorables, con las
ventajas que ello supone de aumento de las po-
sibilidades de supervivencia de los pollos (Nils-
son, 1988). En los páridos, por ejemplo, los
bandos invernales están formados por las posi-
bles parejas que posteriormente van a reprodu-
cirse juntas, siendo el tamaño del grupo nor-
malmente par (Ekman, 1989; Matthysen,
1990). En animales migradores, este aparea-
miento invernal facilita la reproducción opor-
tunista, ya que al estar ya apareados, si los ani-
males encuentran durante la migración un lugar
favorable, pueden quedarse allí para reprodu-
cirse (Payevsky, 1973). Este es por ejemplo el
caso del Lúgano: los animales se aparean en
los cuarteles de invernada, aquí en la península
Ibérica (Senar & Copete, 1990), y si durante la
migración encuentran zonas con abundante
fructificación de coníferas, detienen su viaje
migratorio e inician una primera reproducción;
esto explica por ejemplo la aparición de Lúga-
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nos reproductores en Cuenca, los Puertos de
Tortosa y Beceite, o en los Pirineos (García,
1974; Senar, 1983, 1986b). Una vez se han re-
producido, los animales inician de nuevo la mi-
gración hacia el norte, donde el retraso fenoló-
gico en la fructificación de las coníferas por
efecto del aumento de latitud, les permite en-
contrar nuevas áreas con condiciones favora-
bles para la reproducción (Payevsky, 1973).
Este oportunismo puede realizarse también
aprovechando el retraso fenológico en la fruc-
tificación de las coníferas y otros recursos con
el aumento de la altitud, como es el caso del
Verderón Serrano, que en años de una abun-
dante fructificación del Pinus nigra, realiza una
primera reproducción a altitudes de 500 m
s.n.m., para posteriormente realizar una nueva
reproducción en los bosques subalpinos de Pi-
nus uncinata, a unos 2.000 m s.n.m. (Borras &
Senar, 1991). Este oportunismo puede también
aparecer en otros grupos de aves no consumi-
doras de semillas, como por ejemplo la Lechu-
za Campestre Asio flammeus (Asensio et al.,
1992), o el Zorzal Común, el Reyezuelo Senci-
llo y el Mosquitero Papialbo Phylloscopus bo-
nelli (Pedrocchi, 1998). 

CONSECUENCIAS EVOLUTIVAS DEL INVIERNO

Diversos estudios han documentado como
el invierno ejerce una importante mortalidad
sobre las poblaciones de aves, en muchos casos
superiores a las de otros períodos del año (v.g.,
Baillie, 1990; Senar & Copete, 1995; Conroy et
al., 1999). Cuando esta mortalidad afecta de
forma diferencial a una parte de la población,
se produce un proceso de selección natural.
Existen en la literatura diversos ejemplos que
muestran cómo el invierno puede, de esta ma-
nera, seleccionar a individuos con determinadas
características o morfotipos (Newton, 1998).
El trabajo de Bumpus (1899) en el que mostra-
ba como una tormenta especialmente violenta
eliminaba a los individuos de tamaño interme-
dio, es ya un clásico dentro de la literatura cien-
tífica. Trabajos posteriores en esta misma es-
pecie, han confirmado como la mortalidad
resultante de las inclemencias invernales, eli-
mina a las hembras de mayor tamaño y a los
machos pequeños, aumentando así el dimorfis-
mo sexual de la población (Johnston et al.,
1972; Johnston & Fleischer, 1981; Fleischer &

Johnston, 1984). En el Verdecillo, también la
mortalidad es más importante durante el in-
vierno (Conroy et al., 1999), y aunque no se ha
demostrado una relación directa con ese perío-
do, la selección natural favorece a los indivi-
duos de alas más grandes (Björklund & Senar,
2001). Ejemplos adicionales aparecen en la re-
visión de Newton (1998).

Trabajos recientes demuestran que el invier-
no puede también  modular los procesos de
selección sexual. Hemos visto que como re-
sultado de la limitación del alimento que se
produce en invierno y del hecho que en mu-
chas especies los machos son dominantes sobre
las hembras y monopolizan estos recursos (Go-
waty, 1996), las hembras sufren una mayor
mortalidad que los machos (Shreeve, 1980;
Benkman, 1997; Conroy et al., 1999). En con-
secuencia, las hembras pasan a ser un recurso
limitante, incrementando los procesos de com-
petencia entre machos y de selección sexual,
con las importantes consecuencias que ello
puede tener, por ejemplo, en la evolución de
los ornamentos sexuales o en los patrones de
inversión parental (Breitwisch, 1989; Senar,
2004). El hecho de que algunas especies se
apareen en los cuarteles de invernada (v.g., Hi-
guchi & Hirano, 1983; Senar & Copete, 1990),
en los que pueden mezclarse muy distintas po-
blaciones, puede tener también importantes
consecuencias evolutivas, si bien éstas perma-
necen aún inexploradas. Los procesos de se-
lección social (Tanaka, 1996; Wolf et el.,
1999), hemos visto que en muchos casos son
también más intensos durante el invierno,
cuando los animales se agregan y aumentan el
número de interacciones y conflictos. Los pro-
cesos de evolución de la señalización de esta-
tus es uno de sus mejores ejemplos (Senar,
1999, 2004). Todos éstos, y otros trabajos, de-
muestran cómo el invierno acelera los procesos
de selección, sea natural, sexual o social, con
las importantes implicaciones que ello puede
tener en los procesos evolutivos que modulan a
las distintas especies.
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