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Resumen

Comprender qué factores determinan la emergencia delonialidad continta siendo
un desafio central de la biologia evolutiva y lalegia del comportamiento. En
general, resulta clave comprender qué factoresanflian las decisiones individuales
responsables de la seleccion de un sitio paralestabe. En particular, es necesario
determinar cdmo la calidad de un sitio, tanto enciiin de sus caracteristicas
ambientales como de la presencia de coespecifithgncia este proceso. En especies
coloniales, se ha propuesto que las fuerzas ratatie la competencia intraespecifica
(efecto buffer) y los efectos positivos de la pnese de coespecificos (efecto Allee)
generan una relacion en forma de campana entreoldugtividad y el numero de
individuos presentes en una colonia, y que esaideladetermina el patron de
ocupacion de sitios de reproduccion en poblacienexecimiento. Para evaluar esto, se
desarroll6 un modelo basado en individuos utilizaddtos empiricos existentes para
una poblacidon en crecimiento de una especie selmiiedy el Aguilucho Cenizo
(Circus pygargus que habita en la Provincia de Castellon, Esp&i$ée abordaje
permite determinar las consecuencias a nivel deffiogry espacial de las decisiones
individuales durante el proceso de seleccion de &h términos generales, a partir de
las reglas de decision individuales propuestamaglelo generd patrones demogréficos
y espaciales congruentes con los observados emtlaaleza. Los dos parametros
poblacionales analizados para explicar el crecitaiggoblacional observado en la
poblacion de estudio, la productividpdr capitade las parejas y la proporcién de la
poblacién adulta que se reproduce, variaron arfgoldel tiempo de forma consistente
con la existencia de un efecto Allee y un efectffebwoperando sobre la poblacion. El
modelo desarrollado en esta tesis evidencio la itapoia de considerar las decisiones

comportamentales individuales a la hora de anghiaapnes ecoldgicos poblacionales.



Abstract

Understanding what the main determinants of thergemee of coloniality are remains
a central goal for evolutionary biology and behavab ecology. In general, it is key to
understand which are the factors influencing thdividual decisions behind site
selection processes. In particular, it is importantletermine how the quality of a site
influences this process, both in terms of its emvinental attributes and the presence of
conspecifics. In colonial species, it has been gsed that the relative strengths of
intraspecific competition (buffer effect) and thespive effects of the presence of
conspecifics (Allee effect) determine a hump-shaationship between productivity
and the number of individuals settled in a colamyd that this relationship determines
the reproductive site occupation pattern in gromoagpulations. To evaluate this, an
individual based model (IBM) was developed, basecmpirical data from a growing
population of a colonial raptor species, the MouotagHarrier Circus pygarguy
breeding in Castellon Province (Spain). The IBM rappgh allows determining the
consequences of individual decisions during theediirey site selection stage at the
demographic and spatial levels. Overall, from tkeislons proposed at the individual
level, the model outputs showed emergent pattdrtiseapatial and demographic levels
that were similar to those observed in the realufain. In addition, both parameters
considered to explain the population growth obsgimethe studied population, tiper
capita productivity and the proportion of paired adults the population, varied
throughout time according to the existence of dtee and buffer effects operating in
the population. The model developed in this themonstrated the importance of
considering individual behavioral decisions wheralgring population patterns in

ecology.
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Introduccién y antecedentes

Comprender la evolucion de la vida en coloniasindatsiendo un desafio sumamente
relevante para la biologia evolutiva y la ecolagpanportamental (Danchin & Wagner
1997, Sachet al. 2007, Brownret al 2013, Mariette & Griffith 2013, Pykt al. 2013).

A pesar de que se han propuesto diversos mecanjzanaxplicar la emergencia de
este fendmeno, aun no existe una teoria unificagaexplique satisfactoriamente la
emergencia de la colonialidad (e.g. Danchin & Wagh@97, Rollandet al. 1998,
Wagneret al. 2000, Sachst al. 2007, Danchiret al. 2008).

La calidad de los sitios disponibles en términoscdadiciones ambientales y de
disponibilidad y acceso a recursos, incluyendothésbde forrajeo y reproduccion, asi
como de presencia de depredadores y coespecifeyesentan factores determinantes
de los patrones de agregacién y ocupacion detaeeripor parte de las poblaciones
(Newton 1998, Stephens & Sutherland 1999). A sy @sios patrones son consecuencia
de las estrategias de exploracion del territorio georte de los individuos, las cuales
estan determinadas por sus capacidades de movimient percepcidn y sus
preferencias (Vuilleumier & Perrin 2006). Las dem®s comportamentales que
determinan estas preferencias estan asociadagaidad de los parches de habitat
disponibles (Rosenzweig 1991, Sutherland 1996, hetep& Sutherland 1999, Soutullo
et al. 2006).

Tradicionalmente los estudios de los determinashéda seleccion de habitat (y sitios de
establecimiento) se han basado en comprender tastedsticas estructurales de los
parches que determinan su calidad (Clark & Shu®®9, Jones 2001, Johnson 2007,
Kasaaraet al. 2013). Sin embargo, se ha demostrado que la miesée coespecificos
también juega un rol importante en la dinamicaagpacion del territorio (Mulleet al.
1997, Newton 1998, Stephens & Sutherland 1999, &ekRaim & Alonso 2001,
Danchinet al. 2001, Sergio & Penteriani 2005, Soutwdioal. 2006, Scott & Lee 2013).
Los efectos de la presencia de coespecificos enldeisiones individuales resultan
esencialmente de la interaccion de dos grandegasi@ontrapuestas: la competencia
intraespecifica en ambientes heterogéneos, queriganoa una disminucion en la
adecuacion bioldgica de los individuos a medidalgukensidad aumenta (Brown 1969,
Ferrer & Donazar 1996, Giéit al. 2001, Ferreet al. 2006, Ferreet al. 2008, Krigeret

al. 2012) y los efectos positivos de la presencia aesgecificos incrementando la
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adecuacion bioldgica individual (Alleet al. 1949, Stephens & Sutherland 1999,
Courchampet al. 1999, 2008). Uno de los mecanismos mas analizaal@sdar cuenta
del efecto negativo de la presencia de coespesiioola adecuacion bioldgica de los
individuos es el llamado “efecto buffer” (Brown B96Gill et al. 2001). Este ocurre
como consecuencia de una ocupacion secuencialtide segun su calidad. De esta
forma, los primeros sitios en ser ocupados sordéosnejor calidad, y a medida que
aumenta el nimero de coespecificos el resto denttisiduos de la poblacion se
establecen secuencialmente en areas mas pobrést@ll 2001, Gunnarssoat al.
2005a, b, Newton 2008). Sin embargo, un aumentel éamarfo de la colonia también
puede determinar ventajas para los individuos guehforman (Stephens & Sutherland
1999). Este tipo de relaciones positivas entreelssitlad de individuos coespecificos y
la adecuacion biologica individual se conocen cdafecto Allee” (Alleeet al. 1949,
Courchampet al. 1999, 2008). El aumento en la adecuacion biolégic&l marco del
efecto Allee pueden darse, por ejemplo, a travésladaleteccion temprana de
depredadores o al favorecer la transmisién dernmoion sobre areas de forrajeo (Coté
& Gross 1993, Stephens & Sutherland 1999, Arreyal. 2001, Serranet al. 2005,
Soutulloet al. 2006, Courchampt al. 2008). El balance de esas dos fuerzas representa
uno de los principales determinantes de las dir@snéspaciotemporales de especies

coloniales y semicoloniales.

Soutullo et al. (2006) han propuesto que en especies colonialesmd-coloniales la
interaccion entre los procesos que determinanitdesicia del efecto buffer y el efecto
Allee genera una relacién en forma de campana &ntreoductividad y el nimero de
individuos presentes en una colonia, y que esaiéeladetermina el patron de
ocupacion de sitios de reproduccion. En particiian propuesto que en el contexto de
una poblacién en crecimiento, el grado en el qusitimreproductivo sera seleccionado
para el establecimiento de una pareja varia tanfareion del nUmero de coespecificos
establecidos, como de la calidad relativa del parEm dicho escenario, para cada tipo
de parche, existiria un rango de densidades optimasdividuos, lo que determina que
los individuos que se encuentran buscando un giéita reproducirse preferiran
asentarse en aquellos parches en los que la deérsgidanas cercana a ese rango optimo
(Soutulloet al. 2006). De esta forma, los individuos elegirdn tsse en parches con
una densidad intermedia de parejas (densidad Optidalo que la presencia de

coespecificos implica una mejora en la productiiden relacion con la que



experimentan las parejas que se reproducen eargmlituego de superado este rango,
a medida que la densidad de un parche continGardant®, la productividad comienza
a disminuir debido a los efectos crecientes de dmpetencia (densodependencia
clasica). Sin embargo, debido a que el efecto Adiée permanece operando en este
escenario suboptimo, se espera que la productivilgaths parejas continie siendo
mayor a la que exhibirian nidificando en solitaffmalmente, a medida que el parche
se satura por la densidad de coespecificos, lauptivlad disminuye al punto de que
las parejas experimentan una mayor productividadesestablecen solas que si se
establecen en un parche saturado (Soutitllal. 2006). En esta tesis, a partir de los
enunciados de esta hipétesis, se desarrollé6 unlmbdsado en individuos (IBM por
sus siglas en inglés, Individual Based Model),izgitddo como modelo biolégico a la

misma especie utilizada por Soututtoal. (2006).

El estudio del comportamiento de los organismos paaticular, de las consecuencias
de las decisiones individuales en la adecuacidlbdica, se ha convertido en un area
central para el desarrollo de la ecologia (GrimRdlsback 2005, Hawkes 2009, Dall
et al. 2012). En este sentido, los abordajes centrade$ @esarrollo de IBM permiten
evaluar los efectos que tienen las diferenciasl @oraportamiento individual sobre la
dindmica de niveles de organizacion superior, yahdlo poblaciones y ecosistemas
(Grimm 1999, De Angelis & Mooij 2005, Grimm & Railack 2005, Latombet al.
2011, Railsback & Grimm 2012). Los IBM constituyemtonces una aproximacion a la
simulacién de poblaciones y ecosistemas que perooitsiderar explicitamente las
caracteristicas y el comportamiento de los indiegjule forma que los atributos de los
niveles de organizaciéon superior resultan ser pogmes emergentes de la interaccion
entre organismos, y entre éstos y su ambiente (@@&nRailsback 2005). Una ventaja
de esta aproximacion es que permite explorar p@tescmecanismos responsables de
generar los patrones que se observan en la naar@ailsback & Grimm 2012). A su
vez permite analizar las consecuencias de la ncadifin de factores potencialmente
influyentes a partir de experimentos virtuales KP2@04, Grimm & Railsback 2005).
En estos modelos, el ambiente puede ser heterogéim@mico y espacialmente
explicito (Berec 2002, McLanet al. 2011). Para modelar la forma en la que los
individuos toman decisiones, los IBM utilizan heniantas de analisis de toma de
decisiones, incluyendo teoria de juegos, optim@ragi analisis de riesgo (Grimm &

Railsback 2005). A su vez, estos modelos se ddélsargovalidan mediante la estrategia



de modelacién orientada por patrones, que impéiaatilizacion de patrones empiricos
para comparar los resultados de los modelos coerngdisones provenientes de campo
(Grimmet al 1996, Grimm & Railsback 2005, Grimet al 2005, Grimm & Railsback
2012, Railsback & Grimm 2012). De esta forma, IB&Iconstituyen un nexo muy
valioso que permite vincular los abordajes teodricos los empiricos al estudio de la
ecologia y el comportamiento animal, resultando bearamienta central para el

desarrollo de la ecologia del comportamiento (Dkig&001).

Para desarrollar y validar el IBM que incorpore ésmentos centrales de la hipotesis
de Soutulloet al. (2006) se utilizé al Aguilucho CenizcCifcus pygargus como
modelo biolégico. Esta es un ave rapaz de tamartbommnigratoria, que habita en la
region Paleartica (Del Hoyet al. 1994, Simmons 2000, Arroyet al. 2004, Limifiana
2008, Limifaneaet al.2012b). Su area de distribucién abarca desde lm&tda Ibérica
hasta las estepas asiaticas rusas (Clarke 1998ycfet al. 2004). Las poblaciones que
nidifican en Europa arriban del Africa sub-Sahaiancomienzos de abril (Limifiaea

al. 2007, Limifianaet al. 2012a). La nidificacion se realiza en el sueld jamafio de
puesta varia tipicamente entre 1 y 6 huevos, siémdoedia 3 huevos por pareja
(Arroyo et al. 2004). Si bien el Aguilucho Cenizo es una espseiai-colonial (Clarke
1996, Simmons 2000, Arroyet al. 2004), se han observado agresiones coespecificas
gue aumentan su frecuencia a medida que aumemndnafio de la colonia (Arroyo
1995, Arroyoet al.2001). También se han observado parejas nidifca&mdsolitario, lo
que implica la existencia de parejas nidificandademrsas condiciones dentro de una
misma poblacion. Por lo tanto, esta especie resultaodelo bioldgico adecuado tanto
para evaluar el rol de la presencia de coespesifigo las decisiones individuales
involucradas en la seleccion de sitio, como lasseonencias demograficas de estas

decisiones.

El propdsito de esta tesis es evaluar la capaaéachecanismos comportamentales a
nivel individual de generar patrones emergentesv@l demografico y espacial. Para
esto se desarroll6 un IBM a partir de datos emgsride una poblacion de Aguilucho
Cenizo. La tesis se organiza en dos partes: lda@bn del modelo contrastando los
resultados obtenidos a partir de las simulaciomtsmbdelo, con patrones observados
entre el afio 1992 y 2011 para una poblacién dedacte que habita en la Provincia de
Castellon (Espafia); 2- evaluacion de la dinamickslenecanismos que determinan la
emergencia de los patrones demograficos y espsciAldicionalmente, se explora
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utilizando el IBM, el efecto del area que un indivd es capaz de percibir en el

momento de la seleccidn de un sitio reproductilyesel tamafio poblacional.
Hipotesis y Objetivos

En poblaciones de especies coloniales o semicddsnias fuerzas relativas del efecto
buffer y el efecto Allee determinan la existenceauh rango intermedio de valores de
densidad de parejas en sitios de nidificacion queimnza la fecundidad de los

individuos. Como consecuencia, a medida que elfiarda una poblacion aumenta, en
cada sitio de nidificacion la fecundidad aument&iahmente con el numero de

coespecificos establecidos y luego disminuye argetun valor umbral. Este proceso
explica la expansion demografica y espacial deotdgeion de Aguiluchos Cenizos de
la Provincia de Castelldn, que resulta de procdsoseleccion de sitios de nidificacion
mediados por preferencias individuales en térmusipos de habitat y densidad de
coespecificos.

Predicciones

Se propone que a partir de un modelo de simulaeidnel que los individuos
seleccionen los sitios de reproduccion en func#lrtido de habitat y de la presencia de
coespecificos, es posible generar patrones emesyelat crecimiento demogréfico y
expansion espacial similares a los observados goblacion de estudio.

Especificamente, se espera observar:

* Un numero de parejas establecidas similar al obderen la naturaleza en el
periodo 1992 - 2011.

» Un patron espacial de distribucion de sitios défination ocupados por parejas

reproductoras similar al observado en la naturaleza

« Un aumento en 1) la fecundidad media de la pohtagi@) la proporcion de
individuos adultos emparejados durante los primeafies de crecimiento
poblacional, seguido luego por una declinacién sioseparametros a medida
gue los sitios de nidificacion ocupados empiezaatararse.



» Una secuencia en la dominancia en la proporciopadejas nidificando en las
distintas categorias de calidad de parche, de mauer. primero esta dominada
por parejas nidificando en condiciones optimaslgssy a medida que aumenta
el tamafo poblacional pasa a estar dominada pogjgsamidificado en
condiciones saturadas y suboptimas. Esto determni@a disminucion en la

productividad media de la poblacion.

Objetivo general

» Poner a prueba la hipétesis de que en poblacioeessgecies coloniales o
semicoloniales las fuerzas relativas del efectdebuf el efecto Allee
determinan la dinamica espaciotemporal de las pilias, utilizando
como caso de estudio la poblacion de Aguilucho £2ede la Provincia

de Castelldn, Espania.

Objetivos particulares

e Desarrollar y parametrizar un modelo de simulacgue reproduzca los

principales aspectos del proceso de selecciértide die reproduccion.

» Validar el modelo a partir de patrones demograficespaciales observados en

la naturaleza.

* Evaluar la dinAmica de los potenciales mecanisreggonsables de generar los
patrones demogréficos y espaciales (productivig@dporcion de individuos
adultos emparejados y proporcion de parejas naitio en las diferentes

categorias de calidad de parche).

* Explorar el efecto del area de percepcion los iddns en el nimero de parejas

gue puede sostener el territorio.
Metodologia

Area y poblacién de estudio

Los datos de Aguilucho Cenizo utilizados para alahoparametrizar y validar el

modelo provienen mayoritariamente de una poblagda habita en la Provincia de



Castellon, Comunidad Valenciana, Espafa. Esta pe@vpresenta un area aproximada
de 6943 krf caracterizada por vegetacion esclerdfila princiaite compuesta por una
especie de roble, la Coscof@auercus cocciferg Aliaga Ulex parviflorug y Romero
(Rosmarinus officinal)s alternando con mosaicos de cultivos de secales taomo
vifias, olivos y cereales (Limifiamd al. 2006b, Soutulleet al. 2006). Esta poblacion de
Aguilucho Cenizo es monitoreada desde el afio 198 yan tomado datos de su
biologia reproductiva desde el afio 1992 principabmgor parte de la Conselleria de
Territorio y Vivienda de la Generalitat Valenciapapor el Grupo de Investigacion
Zoologia de Vertebrados de la Universidad de Atearesde el punto de vista
demografico se ha observado que el tamafio pobkicidmm aumentado
exponencialmente a partir de tres parejas iniciatme registradas hasta
aproximadamente 174 parejas en el afio 2011 (Liraigaral. 2006a, Soutullcet al.
2006, Limifanaet al. 2011). En cuanto a los patrones de ocupacionedetotrio, se
observé un aumento en el area ocupada por la péblgaina ocupacion secuencial de
diversas zonas por parte de las parejas que riditnn Castelléon (Bort-Cubero 2004,
Soutulloet al. 2006).

El modelo

Para la elaboracion del modelo se siguié el pratoestandar propuesto para el disefio
y descripcion de IBM: Perspectiva General, Disefideyalles, "ODD" (por sus siglas
en ingles, Overview, Design and Details) (Grinetnal. 2006, 2010). Este protocolo
promueve una formulacion rigurosa de los modelobriendo virtualmente todos los
elementos clave necesarios para elaborar y desadecuadamente un IBM. EI modelo
fue programado utilizando el software NetLogo 5@2enski 1999).

El modelo simula aspectos del ciclo de vida del ilugho Cenizo a escala anual
durante un periodo de tiempo establecido. Los paxeiologicos considerados son: la
seleccién de sitio para nidificar y la selecciénpadeeja, la reproduccion, las fechas de
migracion y las mortalidades. Las entidades quectarizan el modelo son los
aguiluchos y las celdas que representan el ambespicialmente explicito (de aqui en
adelante se utilizaran indistintamente tanto paodmo su sindnimo, celda). Tanto los
aguiluchos como las celdas de ambiente estan esractos powariables de estado
que, en funcién de sus valores, distinguen a utidaehdada de otras de su misma

categoria. Estas variables son fundamentales pasarrdllar los procesos que



caracterizan el modelo (ver protocolo ODD en Apéad). A continuacién se resumen

los principales hitos del modelo.

El modelo comienza cuando los aguiluchos se en@reatin en sus areas de invernada.
Cuando la fecha del modelo coincide con la fechallelgada sorteada por cada
individuo adulto para ese afo, este individuo llagana celda del area de estudio, la
cual esta definida por la fidelidad al area de fimdcion de la especie. Al llegar
comienza el proceso de seleccion de sitio y dgj@are el cual los individuos buscan
satisfacer sus preferencias en términos de la wobede arbustos y la densidad de
coespecificos de un parche (Apéndice ). Basicaendamito los machos como las
hembras presentan reglas de decisién para estadegi® formar pareja segun una
jerarquia de preferencias de calidad de parchesbpys dentro de sus areas de
busqueda. Mientras los machos buscan un parcheegiialecerse, las hembras buscan
machos ya establecidos para formar pareja. Denest@ra, en términos generales, los
individuos van a preferir asentarse en un parchecamdiciones Optimas, luego
subdptimas, luego en un parche vacio y por ultimoua parche saturado. Los
individuos que no satisfacen sus requerimientog. @Je no encuentran un parche
dentro del area que los aguiluchos pueden censzabal de un dia que cumpla con
alguna de las preferencias indicadas) al dia sitgiise mueven a un parche al azar
dentro a una distancia igual al radio del areapperien censar en un dia y vuelven a
buscar. Esta busqueda ocurre hasta que el maasiaddece en un parche y la hembra
forma pareja (deja de buscar cuando encuentra shavestablecido), o hasta que llega
la fecha limite de busqueda, a partir de la cudbgolos individuos que no hayan
formado pareja pasan a premigrar (prepararse gamégracion) y no se reproducen ese
afno. Los parches registran cuantos individuos gjparestan establecidos en ellos y en
funcidn de esto y su porcentaje de arbustos, serndiela la calidad como sitio de
reproduccién en ese momento dado (6ptimo, subOpsolo o saturado). Las hembras
gue formaron pareja sortean su productividad dedistebucion observada en funcion
de la categoria del parche en que se estableciemssrjuveniles abandonan el nido tras
haber transcurrido un tiempo fijo después de lmémidn de pareja y no ingresan a la
poblacion hasta no haber cumplido 2 afios de vitHdedar la fecha de comienzo de la
migracion hacia las &reas de invernada todos Wigittuos abandonan el &rea de cria.
Finalmente, una vez al afio se ejecuta la mortalicawlespondiente a adultos y

juveniles de forma sincrénica. Luego el ciclo com& nuevamente hasta llegar al



limite temporal (en afios) establecido para la saciah (20 afios para la validacion del

modelo, 50 para la evaluacion de las demas predies).

Parametrizaciéon

Para parametrizar el modelo se utilizaron prefereente datos existentes para el area y
la poblacion de estudio (e.g. cobertura de arbutdas celdas, localizacion de nidos y
productividad de los aguiluchos) tomados en elogericomprendido entre 1992 y
2011. Esta informacion se complementd con datogepientes de otras poblaciones de
la especie a partir de una revision bibliograficeogpsultas a expertos en la especie y el
sistema. Por ultimo, se seleccionaron aquellosnpetrds que presentaron mayor
incertidumbre en su estimacion empirica y que s¢uévyodrian ser mas influyentes en
el comportamiento del modelo (e.g. mortalidad deltad, area de buUsqueda) y se
procedio a realizar una calibracion de los misnf@sa esto se realizaron simulaciones
en las que estos parametros tomaron distintosesldentro de un rango de valores
plausibles (de acuerdo a la biologia de la espeaigunas estimas proporcionadas en
estudios previos). Luego, se determiné el conjaetovalores de estos parametros que
mejor reprodujeron algunos patrones reales deémtebservados (tamafio poblacional

final, area ocupada por la poblacion) (Railsbacki®nm 2012).
Categorizacion de parches

El porcentaje de arbustos para cada celda fue adimmediante el uso de Sistemas de
Informacion Geografica a partir del mapa de vegétacorine Land Cover para
Espafa (CLC 2000). Se definieron tres grandes edtegde cobertura de arbustos para
determinar las preferencias de los aguiluchos per darches en la Provincia de
Castellon (Limifianat al 2011). Estas categorias son: (1) entre 1 y 3@Yentre 40 y

70 %, y (3) entre 71 y 100 % de cobertura de aosughodificadas de Limifiaret al
2011). Las preferencias individuales de los aghidscmachos por diferentes categorias
de cobertura de arbustos fueron parametrizadasase & datos de proporcion de
parches en cada categoria de cobertura ocupadagoduchos en la poblacién de
Castelldn en el periodo 2005 al 2007 (Limifiabal 2011).

Para cada categoria de cobertura de arbustos issarest, a partir de datos de la
poblacion de estudio en el periodo 2005-2007, rardg densidad de coespecificos

establecidos donde la productividad fue mayor (dps) y rangos donde ésta fue menor
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(suboptimos). Para esto, a partir de datos no gadiis de productividad y localizacion
de nidos, se tabulé6 el nimero de parejas observamasparches de 1 Km
correspondientes a cada categoria de coberturabdet@s y la productividad media
asociada a cada combinacion de vecinos-arbustds. gizache ocupado por mas de una
pareja se considerd una colonia reproductiva. 8m@da categoria de parejas solas a
los parches en los que se registrd una Unica pangja parche. El rango de densidad de
parejas 6ptimo para cada categoria de arbustdisgden funcion del valor maximo de
productividad observado, de manera que el rangdedsidad estuviera acotado entre
densidades mayores a una pareja nidificando etaol{categoria de parejas solas) y
el nimero de parejas en que la productividad midiamaxima. A partir del valor
méximo de productividad, ésta comenzé a dismimuifarme aumento la densidad por
lo cual, el rango de densidades subdptimas inchgyellas densidades acotadas entre la
densidad en que se observé la maxima productivigiedia (6ptimo, no incluido) y el
méaximo numero de parejas establecidas observadas.UIBmo, se consideraron
saturados los parches que tuvieran una densidadrradgs densidades observadas en
la poblacion de estudio, ya que siguiendo a Sauatlal (2006) se asumié que dada la
amplia disponibilidad de habitat apropiado paraelaroduccion en el area de estudio
actualmente, no es esperable que ninguno de lobgsrelevados haya alcanzado un

nivel de saturacion.
Productividad

La productividad de las parejas se estimé comalgleno de juveniles producidos por
una pareja a partir de datos obtenidos en el per2@d5-2007 para la poblacion de
estudio (datos no publicados). Las probabilidadeguk cada pareja tenga entre 0 y 5
juveniles (rango observado) que abandonen el mdeEsBmo a partir de la distribucion
de frecuencia observada de los distintos nimer@sveeiles para cada combinacion de
porcentaje de arbustos y densidad de coespecificosl parche. Para parches en
condiciones saturadas, se considerd el peor escateaproductividad observada para

cada categoria.
Numero maximo de machos que pueden establecetseapa determinada

Para dar cuenta de limitantes al crecimiento padnhat por factores no considerados en

este modelo (e.g. disponibilidad de alimento) dgleun nimero maximo de machos
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que pueden establecerse en una misma area, camsideésta como un sector de
territorio mas amplio que un parche o sitio repaiido. La extension de esta area se
defini6 como un circulo de 6 km de radio ya que est el area utilizada regularmente
por un individuo durante la época reproductiva g&w Arroyo 2011, Limifianaom.
pers). Luego, se contabilizd el nimero maximo de nidbservados coexistiendo
dentro de un area de ese tamafio en el periodo endigo entre 1992 y 2011 (datos no
publicados). Desde el punto de vista operativoJisamue un macho que se encuentre
buscando sitio no podra establecerse en un parcheaeial en un radio de 6 km exista

namero de machos igual o mayor al nUmero maximioidet
Estacionalidad y tiempos de los eventos biolégicos

Se definié un rango de fechas de llegada a las @earia en base al analisis de datos
de telemetria satelital disponibles para la poblade estudio (Limifianat al. 2007,
2008 y datos no publicados). Cada aguilucho sooas los afios su fecha de llegada a
las &reas de cria de una distribucion de probabilichiforme entre el dia 100 y 150 del
afo (Limifianeet al. 2007, 2008 y datos no publicados). La fecha deanign hacia las
areas de invernada (migracion de otofio) se defiara el dia 250 de cada afio, lo cual
se estimd a partir de la media de las fechas dédpade los individuos marcados,
considerando la existencia de una etapa de preridgrdras la cual comienza la
migracion propiamente dicha (Limifiaea al. 2008). Los tiempos requeridos para la
independencia de los pichones fueron los siguietiBgapo hasta eclosion de 30 dias
(Arroyo et al. 2004) y tiempo hasta la independencia (abandohmide) 30 dias
(Arroyo et al 2002b). A partir de la consideracion de estogglae definié la fecha
limite para buscar pareja como el dia 190 de cAdade forma que las crias que nacen
ese dia cuenten con el tiempo necesario para alcenmdependencia antes de migrar

(e.g. para que completen su desarrollo antes &b ite la migracion de otofio).

Calibraciéon de paradmetros

Mortalidad de adultos

La mortalidad anual de adultos se calibr6 asignawdimres entre 0.20 y 0.26
considerando intervalos de 0.02. El valor de mididdl adulta de 0.20 se considero
plausible ya que fue estimado y utilizado como vatedio por Arroyocet al (2002a)

en modelos demograficos desarrollados para otfalsg@ones de esta especie. El valor

11



de mortalidad adulta de 0.26 fue considerado cdmeagimo posible a partir de datos
sobre individuos de la poblaciéon de Castellbn ndsacon transmisores satelitales
(numero de transmisores - de 19 colocados - quaarede emitir al afio siguiente).
Esta estimacion no considera la posibilidad quérlossmisores hayan dejado de emitir
en dicho periodo sin que ello suponga que el aya mauerto (e.g. descarga de la

bateria o pérdida del emisor).
Mortalidad de juveniles

La mortalidad de juveniles se calibré asignandoresl entre 0.30 y 0.50 considerando
intervalos de 0.05. Este rango de valores fue dermilo plausible a partir de su
utilizacién para el desarrollo de modelos demogo&fipara otras poblaciones de la
especie (Arroyceet al. 2002a). Al igual que en el caso de la mortaliddwalta, el valor

de mortalidad juvenil de 0.5 fue considerado comméaximo posible a partir de datos
sobre individuos de la poblacion de Castellbn ndsacon transmisores satelitales

(numero de transmisores - de 18 colocados - quealefle emitir al afio siguiente).
Area de blsqueda

Para calibrar el area que los individuos puedeailgediariamente (area de busqueda)
se evaluaron areas de busqueda de 6, 10 y 14 knadie Estos valores fueron
considerados como plausibles a partir de estimasiahe areas de forrajeo para
individuos de la especie, que sugieren que éstagepusuperar los 100 krfGuixé &
Arroyo 2011).

Fidelidad de sitio

La fidelidad de sitio de los individuos reprodue®se calibré asignando valores entre 0
y 20 km de radio en torno al sitio de la dltimarogjuccion, considerando intervalos de
2 km. Estos valores fueron considerados plausiblpartir de los radios de filopatria
estimados para la especie en Espafa (Limigaah 2012c) y datos de fidelidad al area

de cria de ejemplares adultos en otras poblaci@wesyo 1995).

Para calibrar estos cuatro parametros (mortalidachdlltos, de juveniles, area de
busqueda y fidelidad al sitio) se realizaron 10@uaciones de cada combinacion de
los posibles valores a tomar por cada parametroalfiente se seleccion6 la

combinacion de éstos que reprodujo con mayor duedctos patrones observados
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(reales) de numero final de parejas, numero firalpdrches ocupados y area total

ocupada por la poblacién (Railsback & Grimm 2012).
Validacién

El modelo se validé mediante la estrategia de naodtel orientada por patrones (POM,;
Pattern-Oriented Modeling). Esta estrategia propanatilizacion de un conjunto de
patrones empiricos emergentes de interés comacanhaties de ajuste para las diferentes
predicciones generadas a partir del modelo (Grietral 1996, Grimm & Railsback
2005, Grimmet al 2005, Railsback & Grimm 2012). Para validar eldelo se
realizaron 1000 simulaciones de 20 afios de duraeida una y se compardé coOmo estos
patrones emergentes del modelo se ajustaron atos ctales observados entre 1992 y
2011. Para esto, se seleccionaron diferentes patremergentes demograficos y
espaciales. Con respecto a los patrones demog&ecevaluo si el tamafio poblacional
observado para el afio 2011, medido como el niumerpadejas establecidas, estuvo
comprendido dentro del intervalo definido por lexgentiles 97.5 y 2.5 del tamafio
poblacional estimado para el dltimo afio. Tambiénusmtificé el porcentaje de puntos
de la serie demografica observada en 20 afios (A@®2) que fueron comprendidos
dentro de esos mismos percentiles para cada ulus geintos de la serie demografica,

y el grado de ajuste de la mism&)(R

Con respecto a la validacion espacial se evall®esitension del area total ocupada por
la poblacion (Gaston 1991, Gaston & Fuller 2009nsiderada como el minimo
poligono convexo que abarca todas las localizasialeenidos del ultimo afio (Mohr
1947), estuvo comprendida dentro de los percerfiifeés y 2.5 de los valores obtenidos
a través de las simulaciones del modelo. Para &stoe poligonos minimos convexos
se utilizo el paquete “adehabitat” (Calenge 20@8)pdograma R (R Development Core
Team 2012). Ademas, se utilizé el area de ocupacmmsiderada como aquellas celdas
gue efectivamente fueron ocupadas por al menogpargga nidificando (Gaston 1991,
Gaston & Fuller 2009), y se evaluo si el numerpaehes ocupados en la realidad para
el afo 2011 estuvo comprendido dentro de los pelee®7.5 y 2.5 de los valores
estimados a partir de las simulaciones. Por Ultehpprcentaje de puntos de la serie de
parches ocupados observados en 20 afios que fuenmprendidos dentro de esos
mismos percentiles para cada uno de los puntoa derie de parches ocupados, y el
grado de ajuste de la mism&)R
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Analisis de sensibilidad

Para evaluar la sensibilidad de los resultadosnu®elo final a variaciones en los
valores de los parametros considerados mas inflageninciertos se realizaron analisis
de sensibilidad local a la mortalidad de adultasmbrtalidad de juveniles, el area de
busqueda y la fidelidad de sitio (Burgman 2005)dRaick & Grimm 2012). Para ello se
cambiaron los valores de cada uno de estos pa@snaumentandolos vy
disminuyéndolos un 10 %, mantenido constantesséb e los parametros (Rossmanith
et al 2006, Di Minin 2011 & Griffiths 2011, Railsback &rimm 2012). Para
cuantificar la sensibilidad de cada parametro edduse realizaron 100 simulaciones
para cada escenario de variacion y se selecciormarmo salidas del modelo a evaluar
el numero final de parejas, el numero final de Ipescocupados y la proporcion de
individuos adultos emparejados. La sensibilidadcdéa parametroS fue estimada
como una aproximacion a la derivada parcial de catida a evaluar con respecto al
parametro (reducido: “S6 aumentado: "3, escalado por su valor de referencia
(Railsback &  Grimm 2012). Especificamente se estim@omo:
§S*T=(¢ct—C)/(dP/P)y 5~ =(C— €7)/(dP/P), siendoP el valor de referencia
del parametro a evaluaiP la variacion de este parametro para estimar ssitskdad
(en este caso 0.1B¥ y siendo C, Cy C los valores medio de las salidas a evaluar (e.g.
namero final de parejas) cuando los parametros ridomvalores?, (P +dP) y (P —
dP) respectivamente (Railsback & Grimm 2012).

Evaluacion de la dinamica de los potenciales msoaws responsables de generar los

patrones demogqréficos v espaciales

Si bien se pueden extraer una gran cantidad de datan IBM es importante centrarse
en aquellos datos estrictamente relevantes paredabdéas preguntas formuladas,

considerando las limitantes que presentaria recogiers los datos en un estudio de
campo (e.g. Zurekt al. 2010). Con el fin de determinar las variacionegldirempo en

la productividad media y la proporcion de individuemparejados, y explorar la

dinamica de la proporcion de parejas que se repeodn las distintas categorias de
sitios reproductivos, se realizaron simulacionasyma extension de 50 afios. Expandir
la ventana temporal permite explorar el comportatoiele estas variables mas all4 de
la fase inicial de crecimiento poblacional. Parglesar las relaciones entre la

proporcion de parejas nidificando en cada categdeiacalidad de parches (6ptimo,
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suboptimo, solo y saturado) y la productividad raede la poblacion se realizaron
correlaciones de Pearson. Por Ultimo se evaludeetae de la percepcion (area de
basqueda) de los individuos en el nUmero de pargjasse establecen en el territorio
para lo cual se realiz6 un experimento de simutadié 50 afios en el que se fijaron
valores del area de percepcion de 0, 10, 20 y 40demradio, realizando 200
simulaciones para cada valor de percepcion, y aki@el efecto de estos cambios en el
namero de parejas establecidas.

Resultados

Parametrizaciéon

Categorizacion de parches

Independientemente de la cobertura de arbustosrgranche, la densidad Optima se
observo en valores relativamente bajos y acotadqsackjas: entre 2y 4 oentre 2y 5
(Tabla 1). La principal diferencia observada emai@n con la cobertura de arbustos
residié en el numero de parejas que un parchepsx ae sostener antes de saturarse
(e.g., el numero de parejas que provoca que lagosfenegativos de la presencia de

coespecificos se vuelvan mas significativos quesitivos).

Tabla 1. Numero de parejas establecidas que definen caedgoté de calidad de parche. Las
mismas se definen en base a los valores de proidiactiobservados en un sitio, en relacion de

la densidad de parejas establecidas y el porcedeagebustos en ese parche.

Cobertura arbustos

Categoria 1 -39 (%) 40 — 70 (%) 71— 100 (%)

Optimo 2-4 2-4 2-5

Subéptimo 5-6 5-8 6-12

Solo 1 1 1

Saturado >6 >8 > 12
Productividad

La distribucion de probabilidades de productividddervada varia para cada categoria
de calidad de parche (Tabla 2). La productividathdmblacién durante los afios 2005-
2007, a partir de los cuales se estimaron las ptvlades del modelo, fueron
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relativamente bajas (e.g. productividad media pdrafio 2000 fue de 3.14 + 1.6
mientras que la media del periodo 2005 - 2007 &2.d5 + 1.6, datos no publicados) y

presentaron poca variabilidad interanual.
Numero maximo de machos que pueden establecetseapa determinada

El nimero maximo de machos establecidos dentrordéraa de 6 km de radio

observado para la poblacion de estudio fue de 4bhoseel afio 2011.
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Tabla 2. Distribucion de frecuencia de productividad pesala combinacion de categoria de porcentaje destasby calidad de parche. Los valores

representan la probabilidad de que una parejacaddo en cada categoria de calidad produzca @wtéejuveniles.

Cobertura arbustos

1-39 (%) 40 - 70 (%) 71— 100 (%)
Productividad 0 1 2 3 4 5 0 1 2 3 4 5 0 1 2 3 4 5
Categoria parches
Optimo 0.38 - 0.08 025 0.25 0.04 0.24 0.05 0.14370 0.19 0.02 031 0.04 016 0.2 025 0.04
Suboptimo 0.33 0.08 - 0.50 - - 0.48 0.04 0.09 0.20.09 0.04 0.31 0.07 029 0.21 0.12 -
Solo 0.26 0.07 0.11 0.26 0.15 0.14 0.5 - 014 - 140. 0.21 0.17 0.08 - 0.33 0.25 0.17
Saturado 0.54 0.04 0.08 022 0.10 0.02 0.54 0.00800.22 010 0.02 0.54 0.04 0.08 0.22 0.10 0.02

La probabilidad de que un macho seleccione parchesliferentes categorias de arbustos es la siguigara cobertura arbustos 1-39 (%) p =
0.24, para cobertura de arbustos 40-70 (%) p =YpeFa cobertura de arbustos 71-100 (%) p = 0.31.
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Calibracion de parametros

A partir de los analisis de calibracion se detedmgoe la combinacion de valores de
mortalidad que proporciona un mejor ajuste a lgérpatros poblacionales observados
fue tomando como probabilidad de muerte adultalamuaalor de 0.22 y una tasa de
muerte juvenil anual de 0.40. En cuanto al arehldgueda el valor seleccionado fue
de 6 km de radio de percepcion diaria. Por ultimdidelidad de sitio seleccionada para
gue los aguiluchos retornen y comiencen a busaajgphue de 2 km de radio del sitio

de nacimiento o de ultima reproduccion en el caslosl adultos.
Validacion

En términos generales se observé que, a partiagleeglas de decision propuestas a
nivel individual, el modelo desarrollado genera r@pag¢s emergentes a nivel

demografico y espacial congruentes con aquellosreddos empiricamente.
Demografica

El tamafo poblacional observado para el afio 20é1dki 174 parejas establecidas y
estuvo comprendido dentro del intervalo definido [ws percentiles 97.5 y 2.5 del
tamafno poblacional estimado para el dltimo afiorérpd modelo: p £ D.S. 188.38 +
60.31 parejas, Cuantil 97.5 = 312.03 parejas; Quabt= 73.98 parejas.

Por su parte, el ajuste de la serie demograficduyaida por el modelo y la empirica fue
modesto. El 45 % de los valores de la serie tenhgderparejas por aflo observadas en la
poblacion de Castellon se encontraron dentro dehvialo definido por los percentiles
2.5y 97.5 de los valores simulados. La serie teaie nUmero medio de parejas del

modelo y el observado presentd Un=0.45 (Fig. 1).
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Figura 1. Namero medio de parejas por afio para el modeo[S.) y nimero de parejas de

Aguiluchos Cenizos observadas en la provincia dgellan, Espafa.
Espacial

El patron espacial de distribucion de sitios deificacion ocupados por parejas
reproductoras generado por el modelo también fagroente con aquel observado en
el area de estudio. La extension del area totgdamtau por la poblacion para el afio 2011
fue de 1417.5 kfy estuvo comprendida dentro del intervalo definidor los
percentiles 97.5 y 2.5 de la extension total mediamada para el ultimo afio a partir del
modelo: p + D.S. 1662.95 + 406.06 k¥nCuantil 97.5 = 2496.6 km Cuantil 2.5 =
932.89 k.

El area de ocupacion observada (en términos dégmuorupados) para el afio 2011 fue
de 45 kni y estuvo comprendida dentro del intervalo definido los percentiles 97.5 y
2.5 del area de ocupacion estimada para el Ultilwoaapartir del modelo: p + D.S.
62.23 + 14.97 kif) Cuantil 97.5 = 90 ki Cuantil 2.5 = 33 krh
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Al igual que en el caso de la serie demograficajudte de la serie de parches ocupados
producida por el modelo y la empirica fue modeEtdb5% de los valores de la serie
temporal de parches ocupados por las parejas aaiddo en Castellébn caen en el
intervalo definido por los percentiles 2.5 y 976 lds valores simulados. La serie
temporal de nimero medio de parches ocupados di#lmyg el observado presento un
R? = 0.30 (Fig. 2).
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Figura 2. Naomero medio de parches ocupados por afio panadglo (1 £ D.S.) y nimero de

parches ocupados observados por Aguiluchos Ceeietasprovincia de Castellon, Espafia.

Anédlisis de sensibilidad

La mortalidad de adultos fue el parametro que ptésmayor sensibilidad, tanto con
respecto a su influencia en el namero final dejpareomo en el nimero de parches
ocupados (Tabla 3). El siguiente parametro en aslga fue la mortalidad de juveniles,
la cual también afect6 el numero final de parejabnfimero final de parches ocupados.
El area de busqueda presentd una sensibilidad npemorigualmente influyente tanto

en el numero de parejas como en el nimero de mamtwados. En cambio, la
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fidelidad de sitio de los reproductores influeneldhimero de parejas pero no tanto el
namero de parches ocupados. La proporcion de thadgi emparejados resultd
insensible a todos los parametros.

Tabla 3. Andlisis de sensibilidad para los parametrosusagis respecto al nUmero de parejas,
el nimero de parches ocupados y la proporcion dieiduos adultos emparejados. &s el

valor del parametro evaluado +10 % elSsalor del parametro evaluado — 10%.

NUmero parejas NUmero parches Proporcién individuos
ocupados emparejados
Parametros S S S’ S S’ S
Mortalidad adultos -717.35 -782.00 -161.9 -159.2 .140 -0.03
Mortalidad de juveniles -139.31 -158.76 -37.69 637. -0.08 -0.08
Area de busqueda 21.75 -81.35 -41.20 -44.65 0.00 02 0.
Fidelidad de sitio -35.25 50.17 -5.50 9.18 -0.02 020.

Evaluacion de la dinAmica de los potenciales mepaws responsables de generar los

patrones demograficos y espaciales

En términos generales, en el correr de los 50 a®@osimulacion se observo una
disminucibn en la productividad media, exhibiendstaé una diferencia de

aproximadamente un 26 % entre el afio con mayor Baffwroductividad = 2.23) y

menor (afio 50, productividad = 1.66) productividgid. 3). Esto probablemente refleja
el deterioro progresivo de las condiciones que mx@atan las parejas en los sitios de
reproduccién como consecuencia del aumento pollaci®in embargo, en linea con
las predicciones de la hipoétesis, al explorardasiéncias de la productividad media en
los primeros 20 afios, se aprecia una relacion geearforma de campana con una
diferencia de aproximadamente un 10% entre los afms mayor y menor

productividad de este periodo (Fig. 3). Durantepidsieros tres afios de simulacién la
productividad media experimentd un aumento de apracamente el 5% con respecto
a la productividad inicial (afio 1, productividad®42). Esto representa un aumento del
20.11% dentro del rango de variabilidad generadia gpomodelo. Luego de este

aumento, la poblacion permanecié un periodo defibs aon una productividad media

mayor o igual a la observada en el comienzo dsitaslaciones.
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Figura 3. Productividad media de la poblacion durante Sisafipartir de 1000 iteraciones del
modelo. En la figura interior se observa la prowidaad media de la poblaciéon durante los

primeros 20 afios. Notar las diferentes escalase&ja de la productividad.

La proporcion media de individuos adultos empaiegagiguid una trayectoria en forma
de campana a lo largo de los 50 afios simulados 4Fid\lcanz6 su valor maximo, 94
%, el aflo 23 de las simulaciones, lo implica queekperiodo constituido por los
primeros 20 afios de simulacion la proporcion autmgmito con el tamafio poblacional.
A partir del afio 23 comenz6 a disminuir hasta aaasu valor minimo, 54%, el ultimo
afio de simulacion. Esta disminucion en la proporcige individuos adultos
emparejados probablemente esté relacionada conumen#go en la cantidad de
“floaters” (individuos que han alcanzado la madussxual pero que no logran
establecer territorios) ya que la poblacion estardaluciendo mas individuos de los que

pueden establecerse.
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Figura 4. Proporcion media de individuos emparejados groldacion durante 50 afios a partir

de 1000 iteraciones del modelo.

En cuanto a la proporcion de parejas nidificanddigrentes categorias de parches, se
observaron cambios en la dominancia de cada cadegorlo largo del tiempo,
coincidiendo con el aumento poblacional (Fig. 5.dinamica inicial de la poblacion
estuvo determinada principalmente por la produtdidi de parejas nidificando en
condiciones 6ptimas o solas. A partir del afioa2prbporcion de parejas nidificando en
subdptimo pasé a ser la categoria dominante, pwabniente, a partir de los 38 afios de
simulacién, pasar a estar determinada principaknpot la productividad de parejas
reproduciéndose en condiciones suboptimas y satsirétbsta secuencia acompafio los
cambios en la productividad media de la poblaciéfa yproporcion de individuos
adultos que fueron capaces de formar una parejaeueuestran en las Figs. 3y 4, en
linea con las expectativas que se derivan de &dsis de Soutullet al (2006).
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Figura 5. Proporcion media de parejas nidificando en parate distinta calidad (4 = D.S.),
determinada por el porcentaje de arbustos y laidihgle coespecificos, durante 50 afios a

partir de 1000 iteraciones del modelo.

Las relaciones entre productividad y proporcion mhrejas nidificando en cada
categoria de calidad de parche muestran que exiwtefuerte correlacién entre la
productividad media de las parejas y la propordénparejas nidificando en parches
optimos (N = 50, r = 0.99 p<0.001; Fig. 6). A sezytambién se observo una fuerte
correlacion, esta vez negativa, entre la produdivimedia y la proporcion de parejas
nidificando en parches saturados (N = 50, r = -008®.001; Fig. 6). Esto sugiere que
la productividad media de las parejas que conforlagsoblacion esta principalmente
determinada por la proporcion de parejas nidificaad parches optimos y saturados,
las cuales varian de forma sistematica en el tiemptedida que aumenta el tamafio
poblacional (ver Fig. 5). La productividad medialde parejas estuvo positivamente
correlacionada con la proporcion de parejas naifito solas (N = 50, r = 0.91,
p<0.001) mientras que estuvo negativamente coroglada con la proporcion de

parejas nidificando en condiciones subdptimas 80~ = -0.80, p<0.001).
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Figura 6. Relaciones entre la productividad media de ldguddn y la proporcion media de
parejas nidificando en cada categoria de calidapagehe, durante 50 afios a partir de 1000

iteraciones del modelo. Notar diferentes escalad eje x.

Por ultimo, la percepcidon de los individuos, entdaccomo area de busqueda que un
individuo es capaz de evaluar a lo largo de un tdiep un importante efecto en el
namero de parejas de la poblacion (Fig. 7). La gmbh alcanzé las mayores
abundancias de parejas establecidas cuando edét®squeda presento valores de 10
y 6 km de radio. Se observo que, cuando los adwkisolo fueron capaces de percibir
la informacion disponible en la celda en la queseontraban, la poblacién no superé
las 20 parejas establecidas en el transcurso de0l@gios de simulaciones. Cuando la
percepcion de los individuos aumentd a 10 km deoyath poblacion crecio
notoriamente, superando las 2100 parejas estaateaidbs 50 afios de simulacion. Sin
embargo, cuando la percepciéon de los aguiluchosatdra 20 y 40 km de radio, se
observé que el nimero de parejas establecidaseaquéase estabilizé la poblacion fue
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mucho menor, siendo este aproximadamente entre 1300 parejas respectivamente.
En el contexto del modelo, un mayor acceso a larimdécion podria llevar a que
muchos individuos elijan un lugar adecuado al migrempo determinando que este
cambie su condicion a “saturado” debido al aumeddeb nimero de coespecificos

establecidos.

—&—Media N parejas busqueda 0
—&—Media N parejas busqueda 6
=&—Media N parejas blusqueda 10 “.
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Figura 7. Niumero de parejas establecidas en diferentes\@sce de percepcion del entorno
por parte de los individuos durante 50 afios a rpdei 1000 iteraciones del modelo. La
percepcion se consideré como el area sobre la gueadividuo puede obtener informacién

durante un dia de basqueda.
Discusion

En esta tesis, a partir del desarrollo e implenoeéiitade un modelo basado en
individuos, fue posible reproducir una serie derqrags demograficos y espaciales
emergentes similares a los observados en la nezardEl modelo se bas6 en emular el
proceso a través del cual los individuos toman simoes en relacion a donde

establecerse, siguiendo una logica de preferencdaisiduales determinadas por la
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calidad de los sitios de reproduccion, represenpaiael porcentaje de arbustos y la
presencia de coespecificos. En términos geners¢epuede afirmar que se cumplen
todas las predicciones formuladas para el sisttnial sustenta la hipétesis de que la
dinamica demogréfica y espacial de poblacionesgdeages coloniales y semicoloniales
esta fuertemente influida por la interaccion detefe densodependientes como el efecto

buffer y el efecto Allee.

Una de las caracteristicas destacadas de estaftiesig oportunidad de integrar
conocimiento sobre la historia natural de una aspeinformacion original de campo
con el desarrollo de un modelo de simulacion quenpiera reforzar una hipoétesis
tedrica sobre la base de informacion empirica (Bdilg2001). El analisis de datos de
campo no publicados permitid, por ejemplo, obsequer en la poblacién de estudio la
densidad Optima (en términos de la productividaddimmede las parejas que se
reproducen en esos parches) es similar en sitioglistintas cobertura de arbustos. A su
vez, se observo que la principal diferencia entieclpes con diferente cobertura de
arbustos reside en el nimero de parejas que puaelbemgar antes de que las
condiciones de reproduccion se deterioren (e.gaggen). Es interesante destacar que
en la categoria de cobertura de arbustos selecdzEiamas frecuentemente por parte de
los aguiluchos de la poblacion de estudio (cobadr70 %; Limifanat al. 2011) fue
donde se observé la mayor diferencia en la proddetil entre parches con distintas

densidades de coespecificos.

A pesar de que la especie se reproduce preferemtiernee colonias (Arroyo 1995,
Clarke 1996, Simmons 2000, Arrowd al. 2001, Arroyoet al. 2004), se observo una
escasa diferencia entre la productividad media @®ita de individuos que se
reproducen solos y aquellos que se reproducen esiddeles Optimas. En cualquier
caso, cabe destacar que dentro del rango de ddesidptimas, a pesar de albergar mas
de una pareja por sitio, no se observé una disndinuen la productividad de los
individuos conforme aumenté la densidad de pamjaks sitios reproductivos como
predice la teoria clasica (Fretwell & Lucas 1970ha posible explicacion para esta
observacion es la utilizacion por parte de losvidldios de la presencia y abundancia de
coespecificos como una herramienta para evaluaralidad potencial de un sitio
reproductivo o simplemente debido a que la presermi® éstos aumenta sus
probabilidades de reproduccion (e.g. uso de infordmapublica, hipotesis de atraccion
hacia coespecificos; Mullest al. 1997, Serrano & Tella 2003, Doligez al. 2002,
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2003, 2004, Sergio & Penteriani 2005, Mariette &fftin 2012). Es interesante notar
que, si bien el modelo se centr6 en analizar leste$ de los mecanismos de seleccién
de los sitios de cria en la dindmica espaciotenhiarda poblacion, indirectamente se
consideraron otros factores relevantes en la degne la poblacion (e.g. competencia
por alimento). Esto se logré a través de la inGlusen el modelo de una densidad
maxima de machos que pueden establecerse en yhaareal esta determinada por las
areas de accion de los individuos durante el pemregdroductivo (también derivado de
observaciones de campo y bibliografia; Guixé & A&o@011, Limifianacom. pers.
Estas areas de accién son mas grandes que lasdaticeproduccion e incluyen en la

dindmica del modelo procesos relevantes que puguEran a otras escalas espaciales.

Por otra parte, el desarrollo del modelo permistinear pardmetros poblacionales poco
conocidos para la poblacion: mortalidad adulta yepl, fidelidad al area de
nidificacion y area de busqueda (que puede peraibiindividuo durante un dia de
busqueda de sitio y/o pareja). En particular, fa sénsibilidad del modelo a los valores
de mortalidad utilizados y la capacidad de reprocaatrones poblacionales similares a
los observados en la naturaleza a partir de edosegasugiere que la estimacion de los
mismos es aceptable para la poblacion de estudio. ¢onstituye una aproximacion
alternativa a la estimacion de parametros quertiemneefecto central en la dinamica de
las poblaciones, para los que a menudo es muyl difitener estimaciones a partir de
estudio de campo (Rossmangthal. 2006, 2007).

En cuanto a los resultados de las simulacionedeeatestacar que los dos parametros
poblacionales analizados para explicar el crecitoiggoblacional observado en la
poblaciéon de estudio, la productividad per cap#aabs parejas y la proporcién de la
poblacion adulta que se reproduce, variaron arggpldel tiempo de forma consistente
con la existencia de un efecto Allee operando skebpeblacion. En este caso el efecto
Allee estaria operando a dos escalas espacialesigseperiodos distintos: durante los
primeros afios, mientras la poblacién es pequefierndima un aumento de la
productividad per capita de las parejas a escakitidereproductivo. Luego, a medida
que la poblacion continla creciendo, opera a espaldacional, compensando la
disminucién en la productividad per capita con umanto sistematico de la fraccion
reproductivamente activa de la poblacion. Estengltiefecto positivo, asociado a la
presencia de coespecificos, emerge debido al aoneanka probabilidad de encontrar
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pareja a medida que aumenta el tamafio poblaciaheé(t al. 1949, Courchamet al.
2008).

A pesar de los efectos de la densodependenciagalssbre la productividad per capita
una vez que los sitios se saturan, todos los \&aldeeproductividad que se registraron
en el modelo para esta poblacién son mayores guebleervados en poblaciones de la
especie que se reproducen en ambientes agricalapl@ntaciones de cereales; Arroyo
et al. 2002a, 2004, Millon & Bretagnolle 2008). Por ottado, una vez que la
proporcion de individuos emparejados alcanza sorvalaximo (94%), disminuye
rapidamente, lo que refleja probablemente un aumemtel nimero de “floaters”, que
responde a la decisibn de modelar la poblaciéon camep poblacion cerrada. Esto
sugiere que, una vez que la poblacién alcanza mafta tal que no permite el
establecimiento de mas reproductores, podria actmo fuente para otras poblaciones
de la region (Pulliam 1988, Dias 1996, Loredal. 2012). Estos resultados resaltan la
importancia del estudio y conservacion de las miinees de esta especie que nidifican
en habitats naturales; la proteccion de estas giobkes a escala local redundaria en la
conservacion de la especie a escala regional (Aretyal. 2002a, Limifianaet al.
2006Db).

A su vez, a medida que aumenta el tamafio poblddamaondiciones de reproduccion
gue experimentan las parejas a escala de sitiagdwivos se deterioran como
consecuencia de la alta densidad de reproducteses se ve reflejado en que, a medida
que la poblacién crece, aumenta de forma sisteanfiproporcion de parejas que se
reproduce en condiciones subdptimas o saturadasaloconlleva a una diminucién en
la productividad media de las parejas que logrgorodicirse. Esas tendencias
sistematicas en la proporcion de parejas reproddoge en condiciones “no Optimas”
es de hecho una propiedad emergente de la inténadeidos factores que operan a dos
escalas: el tamafio poblacional a escala de paisdpgs decisiones individuales
dependientes de las preferencias y opciones dislesra escala de sitios reproductivos.
Especificamente, el aumento del tamafio poblacitvaal aparejada una degradacion
progresiva de las condiciones de los sitios deorkmcion, lo que repercute en una
“pérdida de opciones” para los individuos. Estoedeina que, en general los
individuos se vean obligados a reproducirse enicamgks no 6ptimas. De esta forma
el efecto buffer emergeria como consecuencia denayar proporcién de la poblacion
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reproduciéndose en sitios que han sufrido un deteen su calidad a medida que la

poblacién crece (e.g. G#lt al. 2001).

La forma en que los individuos perciben este datergeneralizado de los sitios de
reproduccién esta relacionado con su capacidad rdde@r adecuadamente las
condiciones que podrian experimentar en el futeroano y qué consecuencias podrian
traer aparejadas éstas en sus respectivas adewmsmdimlogicas. En este modelo, se
dispuso de un tiempo de 15 dias entre la formadénlas parejas (condiciones
seleccionadas por los individuos) y el momentoleue éstas definen su productividad
(condiciones experimentadas). De esta forma, a daedue aumenta el tamafio
poblacional existiria un desfasaje entre las caomgs seleccionadas y las
experimentadas, ya que las primeras parejas sklazsiian en condiciones Optimas
pero luego, estos parches serian ocupados porargjagphasta saturarse (en esa misma
estacion reproductiva). Seria interesante, en datwestudios, incorporar diferentes
niveles de flexibilidad de los individuos a la hata adecuar sus decisiones a las
condiciones cambiantes de un ambiente social dowarSie espera que esta flexibilidad
esté fuertemente acotada por la fenologia detedaipar la estacionalidad (e.g. fechas

limite para formacion de parejas para especiesatoigas).

Por ultimo, al explorar el efecto del area de bésquen el tamafio poblacional, se
observé que el tamafio en el que la poblacion sbiézga es mayor cuando el area de
percepcion de los individuos tomoé valores de 10 knm6de radio. Las estrategias de
movimiento y la capacidad de los individuos de ipér¢as condiciones de su entorno,
especificamente para seleccionar sitios de aseéoni son fundamentales para
determinar su adecuaciéon bioldgica (Vuilleumier &rfh 2006, Soutullaet al. 2008,
Barton et al. 2009, Clobertet al. 2009, Delgadoet al. 2011). En general, se ha
propuesto que el acceso a una mayor cantidad dena€ion puede ser beneficioso en
ambientes predecibles temporalmente, en los cualemformacion percibida se
corresponde directamente con la calidad del dBaulinier & Danchin 1997, Pe'er &
Kramer-Schadt 2008). Sin embargo, también se haaritle escenarios en los que el
acceso a menor informacion puede ser beneficiosolaa poblaciones (Vuilleumier &
Perrin 2006, Delgadet al. 2011). En el caso del modelo aqui desarrolladbjesi el
paisaje es estable en términos fisicos, el ambstial determinado por la distribucién
de coespecificos en el territorio es dindmico yiavaen el tiempo intra e

interanualmente. A su vez, las reglas de decisgiabkecidas para los individuos
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determinan que una vez que éstos toman la dedsi@stablecerse no pueden volver su
decision atrds y en caso de que las condicionesititelempeoren (e.g. aumento en la
densidad de coespecificos), sufren las consecisedeiaina decision “apresurada’. Es
asi que un mayor acceso a la informacion podriaila que muchos individuos elijan
simultdneamente un lugar adecuado y que esto camlmiendicion a saturado debido al
aumento del numero de coespecificos establecidadgdBo et al. 2011). Esta
observaciéon enfatiza la importancia del desarrdbomodelos basados en individuos
espacialmente explicitos para evaluar las conse@sede las habilidades perceptuales
de los individuos mas alla de las incertidumbré®iantes a las reglas de movimiento

de los animales (Pe’er & Kramer-Schadt 2008).
Conclusiones

Cabe destacar que el desarrollo de este modelddasaindividuos permitio, a partir
de la integracion de datos empiricos y un marceoic@badecuado (ecologia del
comportamiento), generar patrones emergentes déficmy y espaciales similares a
los observados en la naturaleza. De esta fornmapdelo permitié reforzar la hipotesis
formulada por Soutullcet al. (2006) que establece que, en especies coloniales o
semicoloniales, las dinamicas demograficas y esfesci estan fuertemente
influenciadas por la interaccion del efecto Alleelyefecto buffer. En este sentido, se
observé que la influencia relativa de cada uno steseefectos en una poblacion en
crecimiento varia en el tiempo de forma sistemayigaredecible. Esta observacion
evidencia la necesidad de considerar la preseramgdancia de coespecificos a escala
de paisaje y a escala de sitio reproductivo a ta He medir y estimar la calidad de un
sitio con el fin de comprender los patrones de acidgm del territorio por parte de las
poblaciones. A modo de conclusion, el modelo deBado en esta tesis evidencié la
importancia de considerar, tanto desde el puntwistea empirico como tedrico, las
decisiones comportamentales individuales a la ld@aanalizar patrones ecoldgicos
poblacionales (Sutherland 1996, Sutherland & N@®i82, Railsback & Grimm 2005).
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Apéndice 1Protocolo ODD (Overview Design concepts & Detailgjel modelo
basado en individuos desarrollado para la poblaciéde Aguilucho Cenizo de
Castellon, Espafa.

Propdésito

Evaluar el rol que juegan las decisiones individsidhvolucradas en la seleccion de
sitios de reproduccién, en términos de prefererd@asobertura de arbustos y presencia
de coespecificos, en la dinamica poblacional dalilagho Cenizo Circus pygargups

de la Provincia de Castellon, Comunidad Valenci&saafna. En particular, se pretende
que el modelo de simulacion reproduzca los prinefpaspectos del proceso de
seleccion de sitios de reproduccion, validar dighodelo a partir de patrones
demograficos y espaciales observados en la natargleevaluar la sensibilidad del
modelo a modificaciones en un conjunto de parametrluyentes e inciertos. Por
altimo, se pretende explorar el efecto del arepateepcion de los individuos al buscar
sitio y pareja para establecerse sobre el nimerpadejas que puede sostener el

territorio.

Entidades, variables de estado vy escalas

Una entidad es un agente u objeto Unico, que sepadancomo una unidad y puede
interactuar con otras entidades (Grinetnal. 2006, 2010). Las entidades que van a
caracterizar el modelo son: los Aguiluchos Cenigols unidades de habitat que

conforman la grilla espacial de la provincia det€lan.

Las entidades son caracterizadasvaorables de estadd&e definen como variables de
estado aquellos parametros que, en funcidén de aoses, distinguen a una entidad
dada de otras de su misma categoria y que a suexmegu conjunto contienen la
informacion necesaria para conocer exactamentestatl@ del sistema en cualquier
momento dado (Railsback & Grimm 2012). Algunasafkalgs de estado pueden variar
con el curso del tiempo (e.g. edad), mientras dtees @ueden permanecer constantes
(e.g. sexo). Las variables de estado se caraatgumaser de nivel basal, lo que implica
gue su estado no puede ser calculado a partirde \wriables de estado (Gringnal
2006).



Tanto los individuos Aguiluchos Cenizos como laglades de habitat que conforman
la grilla de la provincia de Castellon estan camazados por un conjunto de variables
de estado fundamentales para desarrollar los pecpese caracterizan el modelo (Tabla
Al). A su vez, se definen un conjunto de parameaitobales que refieren a variables
externas definidas a partir de datos empiricosbmnsdelos y que no son afectadas por
las entidades del modelo (Railsback & Grimm 20E2)t ultimo se definen aquellos
parametros que caracterizan el modelo (Tabla AR).eEcontexto de los IBM los
parametros se definen como constantes o submogeaésuantifican relaciones entre
variables. Los parametros determinan la resoluaife cual se describen los procesos
(Grimm & Railsback 2005).

Escalas

Un evento de simulacion (iteracion) representa ianed el modelo, mientras que 365
dias representan 1 afio. La extension total del ln@dede 20 afios para la validacion y
50 afios para la evaluaciéon de predicciones asacattss mecanismos responsables de
generar los patrones observados a nivel demogrd&fitguanto a la escala espacial, una
celda de la grilla representa 1 %ril paisaje en su conjunto (la grilla) consta 843
celdas, representando la totalidad de la provideiaCastellon (ver area de estudio,

seccidon metodologia).



Tabla Al.Variables de estado que caracterizan a las eesdgue conforman el modelo y sus respectivas uesda#D (unidad adimensional).

Entidad Variable de Estado  Unidades Descripcién yhlservaciones
Aguiluchos id AD Numero de identidad individualo Ne actualiza.
localizacion AD Coordenadas donde se ubica el iddiven un tiempo dado. Se actualiza cada vez lqondieiduo cambia de posicién.
Sexo AD Binario: Hembra o Macho. No se actualiza.
edad afios Se calcula a partir de la fecha delydédeecha de nacimiento. Se actualiza cuando pa6&rdias del nacimiento de
cada individuo.
adulto? AD Booleano (verdadero o falso), indicarsiindividuo es adulto y puede reproducirse o gerjil y espera a alcanzar la
edad adulta para ingresar a la poblacion reprogucsie actualiza cuando los juveniles alcanzarof dé edad.
fecha-llegada dias Fecha en la que llega al aredaeada individuo para un afio dado. Distribuetpirica. Se actualiza todos los afios.
lugar-recordado XY Toma el valor de la celda doludeaguiluchos nacieron. Si el individuo se repjodal afio anterior toma el valor de la
celda en donde se establecié. Se actualiza toda@gilws en los adultos que formaron pareja.
soltero? AD Booleano, indica si un individuo adwdgia disponible para formar pareja. Se actualiaado se forma pareja.
pareja-id AD Identidad del individuo con el queaguilucho forma pareja un afio dado. Se actualiaadw se forma la pareja.
arbusto-preferido AD Varia en cada instancia dgjbéda. Distribucion empirica Se actualiza cada afio.
n-crias N juveniles  Numero de juveniles que produt® pareja cada instancia reproductiva. Distriueimpirica. Se actualiza cada afio.
Unidades localizacion AD Coordenadas del centroide de ldac&lTM (X, Y). No se actualiza.
de habitat cobertura-arbustos ~ AD Empirico. No se Actualiza.
(celdas) numero-individuos N ind. Cantidad de individuos ¢je@en su posicién en una celda en un tiempo daelactualiza todos los dias.
numero-machos N machos Cantidad de machos soéistalslecidos en una celda en un tiempo dado. Seliaettodos los dias.
numero-parejas N parejas Cantidad de parejas esidins en una celda en un tiempo dado. Se acttadlea los dias.
categoria AD Categorizacion de parches en func@paicentaje de arbustos y nimero de parejas.t&aiaa todos los dias.
Parametros fecha Dias Contador tiempo (dias). Se actualizasttmb dias.
Globales  p muerte AD Mortalidad adultos, constante. No seadiza.
p_muerte_juv AD Mortalidad juveniles, constante. $¢oactualiza.
busqueda ki Radio que cada individuo adulto es capaz de pelcibnocer) durante un dia de busqueda de sipiargja. Radio en el
gue el individuo que no se establecié puede moyssevolver a buscar al dia siguiente. No se hzéua
fidelidad knt Un individuo adulto cuando retorna al area de eui@lve a una celda al azar en un radio fidelideelador de su sitio
recordado (sitio de reproduccién del afio anteridlt).comienza su blusqueda de sitio y pareja. Naciealiza.
fecha-limite-pareja  dias Cuando la fecha alaase dia los individuos que no formaron parejampagpremigrar. No se actualiza.
migra-africa dias Fecha en la que todos los indbscabandonan el area de cria (comienzan su magradhfrica). No se actualiza.




Tabla A2. Pardmetros que caracterizan el modelo y fuenteinflermacion para su

parametrizacion.

Parametro Fuente de informacion

Busqueda de sitio (macho) Reglas de decision -telgi
Busqueda de pareja (hembra) Reglas de decisiopotésis

Fecha de llegada Empirica (telemetria)
Fecha migracion Africa Empirica (telemetria)
Preferencia arbustos Empirica
Categorizacion de parche Empirica
Productividad Empirica

Fecha limite busqueda pareja Bibliografia (fechgrauion — t cria juveniles)

Madurez (edad adulto) Bibliografia - observaciotesampo
Area de busqueda Bibliografia-calibracion

Fidelidad de sitio Bibliografia-calibracion

Mortalidad adultos Bibliografia-calibracion

Mortalidad juveniles Bibliografia-calibracion

Movimiento Recorrido aleatorio (limitado por percem)

Vision general del proceso vy secuencia de ejecucion

Los principales procesos biolégicos representadosl enodelo son la migracion, la
seleccion de sitio y pareja, la reproduccion y lartalidad. Los modelos que
caracterizan los distintos procesos se describetallatamente en la seccidn

Submodelos.

La actualizacién de las variables de estado dekloquliede ser asincrénica si un nuevo
valor calculado por un proceso es asighado inmeedianite a la variable de estado o
sincronica si los nuevos valores de una variabte gmardados hasta que todos los
agentes hayan ejecutado el proceso, y son actdadiza la vez (Grimnet al. 2006,
2010, Caron-Lormieet al. 2008).



El modelo comienza cuando los aguiluchos se enaremn sus areas de invernada.
Cuando la fecha del modelde¢hg coincide con la fecha de llegada para cada
individuo adulto para ese afif@¢ha-llegada este llega al area de cria, especificamente
a un parche al azar en un radio de distancia adelsa de nacimiento (o donde formé
pareja el afio anterior), siendo este definido adidelidad al area de nidificacion de la
especie f{delidad). El arribo de los individuos a las areas de (HEspafia) es de tipo
asincronico ya que algunos individuos llegan anies otros, lo cual les confiere la

ventaja probabilistica de tener mayor tiempo dejbéida de sitio y pareja.

Al llegar a las areas de cria comienza el processeteccion de sitio y pareja en el cual
los individuos buscan satisfacer sus preferencidéreinos de la cobertura de arbustos
y la densidad de coespecificos de un parche (Memadelo “seleccion de sitio y
pareja”). Basicamente tanto los machos como lasbrespresentan reglas de decision
para establecerse y/o formar pareja segun unajjgeade preferencias de calidad de
parches percibidos dentro de sus &reas de busguiégtdras los machos buscan un
parche para establecerse, las hembras buscan mgahestablecidos para formar
pareja. De esta manera los individuos van a prefsentarse en un parche en
condiciones oOptimas, luego suboptimas, luego eparohe vacio y por ultimo en un

parche saturado.

Los individuos que no consiguen satisfacer susamuientos para establecer sitio o
pareja durante un dia de busqueda, al dia siguseneueven a un parche al azar en un
radio igual a aquel que se asume los aguiluchogdgmueonocer al cabo de un dia
(busqueday vuelven a buscar. Esta blusqueda ocurre hastalquacho se establece en
un parche y la hembra forma pareja (deja de busgando encuentra un macho
establecido), o hasta que llega la fecha limitbsgueda, a partir de la cual todos los

individuos que no hayan formado pareja pasan aigramny no se reproducen ese afo.

En todo momento, los parches registran cuantosithdis y parejas estan establecidos
en ellos y en funcion de esto y su porcentaje bestms, se determina en qué categoria
se encuentra en un tiempo dado, en términos deadatomo sitio de reproduccion
(6ptimo, suboptimo, solo o saturado; ver submodategorizacion de parches). Esto le
confiere una caracteristica dinamica al ambientgabkgqnumero de coespecificos
establecidos) que caracteriza los sitios de remadn. Los individuos que formaron

pareja esperan 15 dias desde que la pareja se fmaradpreguntar al parche donde



estan establecidos en qué categoria se encuentrtunEion de eso, sortean de una
distribucion observada su productividad en térmuguveniles que abandonan el nido
para ese afio (ver submodelo productividad).

Tanto los individuos que se reprodujeron como dgsi€jue no lo hicieron, al llegar la
fecha de comienzo de la migracion hacia las areasndernada rfigra-africa)
abandonan las areas de cria. El comienzo de egfaaidn es de tipo sincronico.
Cuando los individuos comienzan la migracién hadigca borran la informacion de
las variables relacionadas con las actividades (dgjueda de pareja y sitio del afio
anterior y también aquellas relacionadas a la dejm@on (e.g. identidad de pareja,
arbusto preferido, etc.). En ese momento tambiéeao nuevamente la fecha en la que

llegaran a las areas de cria el afio siguiente.

Cuando llega el ultimo dia de cada afo, se ejeleutaortalidad correspondiente a
adultos y juveniles de forma sincrénica: la probddd de morir es constante en el

tiempo y la mortalidad se ejecuta a la vez paragadas individuos.

En cuanto a la edad (afios) de los individuos gmldacion, esta se actualiza de forma
asincronica (en caso de que el individuo esté wan)a vez que pasan 365 dias de la

fecha de nacimiento de cada individuo.

Los juveniles pasan a ser adultos el dia que cumib#ios e inmediatamente vuelven a
una celda al azar en un radio de 10 km de sudstinacimiento y comienzan a buscar
sitio y/o pareja. Esto implica una penalizaciéndgesl punto de vista reproductivo para
los juveniles que pasan a adultos ya que los jlesgenacen tardiamente en la temporada
reproductiva deben esperar a ese momento para zamanbuscar. A su vez, no
implica que el primer afio de reproduccion debakarismo para todos los individuos,

sino que a partir de los 2 afios pueden reproducirse

Conceptos de disefo

Principios basicos.Los principios basicos que rigen el modelo estdacronados con

el efecto de las decisiones comportamentales thaies en la determinacion de
patrones de ocupacion del territorio. En particulas decisiones individuales estan
principalmente asociadas a la disponibilidad ydealide parches y a la forma en la que

esta varia con la densidad de coespecificos (RaegmAa991, Stephens & Sutherland



1999, Soutulloet al. 2006). Se han descrito distintos mecanismos ewco®gque
pueden dar cuanta de patrones de distribucionsdpdblaciones influenciados por la
presencia de coespecificos como el “efecto buffierdbwn 1969, Gillet al. 2001) y el
efecto "Allee" (Allee 1949, Courchangt al. 2008). En el contexto de una poblacion
en crecimiento, si los individuos se beneficianadpresencia de coespecificos, el grado
en el que un parche va a ser adecuado para eleestabnto va a variar de forma no
lineal, en funcién tanto del numero de coespedficomo de la calidad del parche. En
dicho escenario existe una densidad Optima a tasnadiolacionales intermedios y por
lo tanto los individuos van a preferir asentarseparches donde con su presencia, la

densidad este cercana al 6ptimo (Soutedlal. 2006).

Emergencia Las dinamicas poblacionales emergen del commpdgtdo de los

individuos y de la interaccion de los estos coangbiente. El ciclo de vida de la especie
estd mayormente descripto en base a reglas enspijioa derivan de funciones de
distribucion de frecuencias estimadas para la pablade estudio (e.g. fechas de
llegada, preferencias de arbustos, productividad). probabilidad de muerte es
constante e impuesta (no emergente) en base aaegtitas empiricas para esta

poblacion.

Se propone que a partir de un modelo de simulaeidnel que los individuos
seleccionen los sitios de reproduccion en func#élrtido de habitat y de la presencia de
coespecificos, es posible generar patrones emesyelat crecimiento demografico y

expansion espacial similares a los observados oblacion de estudio.

Los patrones mas importantes que se espera enderjas decisiones de los individuos

son:

* Un numero de parejas establecidas similar al obderen la naturaleza en el
periodo 1992 - 2011. Este patrén se espera quejeemencipalmente del
tamano poblacional y de la productividad diferenasociada a las condiciones
de los sitios de reproduccion donde se establexemdlividuos en términos de

cobertura de arbustos y densidad de coespecificos.

» Un patron espacial de distribucion de sitios défination ocupados por parejas
reproductoras similar al observado en la naturalEste patron se espera que

emerja principalmente del tamafio poblacional, derdéglas de movimiento de
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los individuos, de la distribucion espacial de pusferencias en el espacio un
tiempo dado y del &rea que pueden percibir losiddds mientras buscan sitio

para establecerse y pareja.

« Un aumento en 1) la fecundidad media de la pohtagi®) la proporciéon de
individuos adultos emparejados durante los primeafies de crecimiento
poblacional, seguido luego por una declinacion gioseparametros a medida
qgue los sitios de nidificacion ocupados comienzasatararse. Este patron se
espera que emerja de los efectos densodependi@ieeto buffer y efecto
Allee) que operan a nivel de parche y su relac@neat tamafio poblacional.

» Una secuencia en la dominancia en la proporciopadejas nidificando en las
distintas categorias de calidad de parche, de mauer. primero esta dominada
por parejas nidificando en condiciones Optimaslgssy a medida que aumenta
el tamafo poblacional pasa a estar dominada pogjgsamidificado en
condiciones saturadas y subdptimas. Esto determmir@a disminucion en la

productividad media de la poblacion.

Adaptacion — Los individuos toman decisiones en relaciora adleccion de sitio y
pareja buscando maximizar su adecuacion biologms resultados de estas decisiones
determinan la productividad de los individuos d@délacion asi como su distribucién
espacial cada afo. Las reglas de decision estaciaeadas con el porcentaje de
arbustos y con el numero de individuos que ocupaia celda. Si bien el porcentaje de
arbustos es constante en el tiempo, el nUmerodieidoos establecidos en un parche
varia en cada dia ya que los individuos que estaoando sitio y pareja se mueven por
el paisaje. Esta dinAmica de movimiento, blusquegaoyizacion en el marco de las
condiciones disponibles cambiantes en funcion dsistema de preferencias por parte

de los individuos determinan un comportamiento tatao.

Objetivos — El objetivo de los individuos y por lo tantee dus comportamientos, es
aumentar su adecuacion bioldgica, el cual en eletnogls representado por el nimero
de juveniles que cada pareja produce cada afio. ctiterios utilizados por los
individuos para decidir entre diferentes alterradiestan relacionados con la calidad de
cada parche en términos de cobertura de arbusttensidad de coespecificos. Los
individuos prefieren establecerse donde su ademudinlogica es dptima, si no existe



esa posibilidad en su area de busqueda elige estabé en un sitio suboptimo, un sitio

vacio y por ultimo un sitio saturado.
Aprendizaje— No se incorpora ningin comportamiento de aprejeen el modelo.

Percepcion— Los individuos son capaces de percibir y carsiden sus decisiones el
porcentaje de cobertura de arbustos y el nimerindieiduos y parejas presentes en
cada celda dentro de un radio de busqukedsguedacuyo centroide es la posicion del
aguilucho en un tiempo dado. Esto determina queinds/iduos puedan tomar
decisiones suboptimas dada su limitada percep@bpaisaje. Los machos ademas de
percibir el porcentaje de arbustos de las celdasi@@retenden establecerse también
pueden censar el nimero de machos que se encuentram radio equivalente a su
territorio. Si el nUmero de machos en dicho radipesa cierto nimero maximo que el
territorio puede sostener (el maximo observado eemdturaleza) el macho que se
encuentra buscando sitio no se establece ya qude psefrir efectos negativos
relacionados a la competencia por recursos (argealos). Las hembras son capaces
de percibir la calidad de los parches en funcidmpdecentaje de arbustos y el nUmero
de parejas establecidas, si un macho esta estibleciun territorio, y a su vez si esta
soltero o no. Es interesante notar que las pamgj@syez formadas, esperan 15 dias para
“sortear” su productividad en funcién de qué coiudies existen en ese momento en el
parche en el que estan establecidas. Sin embagpatejas, una vez que se establecen
(seleccionan sitio) no pueden predecir con exattims condiciones que van a
experimentar en el futuro (productividad). Por gyanuna pareja puede establecerse
en un parche en condiciones éptimas y reproduemagn parche saturado debido a que
se establecen alli mas parejas.

Interaccibn — Formacion de pareja. Se asume que las pareggasfosnan
automaticamente cuando una hembra se estableoe gawrche en el que se encuentra
un macho soltero. Esta interaccion modifica y coral@l estado de ambos individuos
de solteros a emparejados. La formacién de paeggesenta una interaccion directa
entre los individuos, probabilisticamente relacaaaon la productividad diferencial de
los individuos de la poblacion segun las condicsoambientales que caractericen la
celda en la que se formo una pareja (porcentaghiestos y densidad). En este sentido,
otros efectos de la interaccion entre individuas smdelados indirectamente a través

del efecto de la presencia de coespecificos epdahes (efecto Allee y efecto Buffer).



Esta interaccion ocurre entre vecinos de la miseldacy entre machos potenciales
competidores en sus areas de accion (6 km de rdakb)jdo a la relacién en forma de
campana entre la densidad y la productividad, ésencia de otras parejas en cada
celda de la grilla puede ser favorable o desfaverphra el conjunto de individuos alli
establecidos (Soutullet al. 2006). A su vez, los aguiluchos interactian cenplarches

ya que los parches varian su categoria de calidddneion del nimero de individuos
que alli estén establecidos un afio dado.

Estocasticidad— Los parametros demograficos y comportamenéatEs representados
en forma de funciones de distribucion de probadides empiricas. Los individuos
sortean de distribuciones de probabilidad empfiicaesos importantes para el modelo
como ser las fechas de llegada a las areas déacpiyductividad de cada pareja segun
las condiciones del parche donde se han establ@gitiono, suboptimo, etc.). A su vez,
el movimiento de los aguiluchos en el area de seiada al azar (excepto cuando
seleccionan un parche dentro de sus areas de laggo®viéndose por dia a una celda
dentro del rango dbusquedague ellos pueden percibir. Esto es asi para iocarp
variabilidad individual y debido a que el foco adebdelo en fenbmenos emergentes a

nivel poblacional, no individual.
Colectivos — El modelo no considera colectivos.

Observaciones - Cada afio el programa guardara una tabla coarniakion
demografica, espacial e individual. Durante lasuiitiones se colectan los siguientes
datos cada afio con el fin de parametrizar y vaktlarodelo: la abundancia poblacional
de aguiluchos, la proporcion de sexos, la edad mexie los individuos, el nUmero de
parejas, el nUmero de parches ocupados, la prdmoda individuos emparejados vy el
namero de parejas que nidifican en cada categ@ptar(o, subéptimo, solo, saturado).
A su vez, se registrara la productividad de todasphrejas por afio, a fin de estimar la
fecundidad media de la poblacion a lo largo dehgie y su relaciéon con el tamafio
poblacional. Por ultimo, se colectaran los datoslieacion en el espacio (coordenadas

UTM) de todas las parejas que se encuentren radific cada afio.
[niciacion

El modelo va a ser iniciado con una poblacion casfaipor 32 individuos Aguiluchos

Cenizos adultos, 16 hembras y 16 machos (16 padescparejas). Estos valores
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corresponden a aquellos registrados para la pdblagriginal de la provincia de
Castell6n en el afio 1992 (Limifiaegal. 2006). EI modelo va a presentar una duracion
establecida (20 afios para la validacion y 50 ai@oa [a evaluacion de predicciones
generales). El porcentaje de cobertura de arbdstaada celda de la grilla corresponde
a la proporcion del ambiente arbusto en relacitodas aquellos habitats no arbustivos.
Este porcentaje fue calculado a partir de la infmidn existente en el mapa de
ambientes Corine Land Cover para Espafia (CLC 2000).

Submodelos
Blusqueda de sitio y pareja
Macho (elige sitio)

Vuelve a una celda al azar en un radio de 10 ksudgtio de nacimiento o en un radio

defidelidad de su sitio de reproduccion del afio anterior.
Blsqueda:

a. Muestrea de distribucibn empirica de frecuenciasodapacién en
funcién de densidad de arbustos y determina % nlef@ara esa instancia de
basqueda: rangos 1-39, 40-70 y 71-100 (Limifetrel. 2011).

b. Pregunta si hay mas de 40 machos en un radio de(érea ) de la celda

donde se encuentra

a. Si hay, se mueve a una celda al azar en un radousigueday

vuelve a preguntar
b. Si no hay, comienza a buscar sitio patabdecerse (c)

C. Pregunta si hay celdas con su cobertura detasbpseferida en el area
de busqueda

a. Si no hay, pasa un dia, se mueve a una celda mataamm radio

debusqueday vuelve a preguntar

b. Si hay, pregunta si hay una celda con nUmero déosa@ptima
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a. Si hay, se establece y espera ser elegido porembra

b. Si no hay, pregunta si hay una celda con numero de
machos suboéptimo

a. Si hay, se establece y espera ser elegido por una

hembra
b. Si no hay, pregunta si hay una celda vacia

a. Si hay, se establece y espera ser elegido por

una hembra

b. Si no hay, pregunta si hay una celda con

nimero de machos saturado

a. Si hay, se establece y espera ser

elegido por una hembra

b. Si no hay, pasa un dia, se mueve una
celda al azar en un radio deisqueday

vuelve a preguntar

Los machos que no se establecen o no son elegites defecha-limitecomienzan la

premigracion y no se reproducen ese afo.
Hembra (elige sitio y pareja)

Vuelve a una celda al azar en un radio de 10 ksudstio de nacimiento o en un radio

defidelidad de su sitio de reproduccion del afio anterior.
Blsqueda:

a. Pregunta si hay celdas con machos adultos solestadblecidos en su
area de busqueda

a. Si no hay, pasa un dia, se mueve una celda akazan radio de

busqueda vuelve a preguntar
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b. Si hay, pregunta si hay una celda con condicioq@snas que

tenga macho soltero
a. Si hay, se establece y forma pareja con un madterso

b. Si no hay, pregunta si hay una celda con condisione

suboptimas que tenga macho soltero

a. Si hay, se establece y forma pareja con macho

soltero

b. Si no hay, pregunta si hay una celda que tenga un

solo macho soltero establecido

a. Si hay, se establece y forma pareja con ese

macho soltero

b. Si no hay, pregunta si hay una celda

condiciones saturadas que tenga macho soltero

a. Si hay, se establece y forma pareja

con macho soltero

b. Si no hay, pasa un dia, se mueve una
celda al azar en un radio deisqueday

vuelve a preguntar

Las hembras que no forman pareja antefedea-limitecomienzan la premigracion y

no se reproducen ese afio.
Llegada a areas de cria

Los individuos adultos llegan a las areas de cariteehafecha-llegadaEsta variable se

estimo6 considerando tanto la duracion de la migratiacia a los sitios de invernada
(Africa) como la duracién de la invernada y la diga de la migracion hacia las areas
de cria (Castellén). Este periodo dura entre 2265/dias. Los individuos sortean con
probabilidad uniforme su fecha de llegada sumanmdealor entre 215 y 265 dias a la
fecha de comienzo de la migracion a Africa. Dade lgumigracion a Africa ocurre para
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todos los individuos el dia 250 de cada afo, leslaghos llegarian a las areas de cria
entre los dias 100 y 150.

Fecha limite basqueda de sitio y pareja

La fecha limite para busqueda de sitio y parejaatefnalor del dia 190 todos los afios
ya que los individuos que formen pareja requienldnenos 60 dias para que las crias
gue nacen ese dia cuenten con el tiempo necesad@|tanzar la independencia antes
de migrar (tiempo eclosion 30 dias, Arroyo et &020tiempo independencia 30 dias,
Arroyo et al. 2002). Esto permite que todos los juveniles pnedenenzar la migracion
hacia Africa el dia 250.

Comienzo migracion éafrica

El comienzo de la migracién hacia Africa se da & 850 todos los afios. Los
individuos que no formaron pareja comienzan laat# premigracion primero, luego
comienzan la premigracion los individuos que seadyeron primero y por ultimo
aquellos que se reprodujeron al final de la épepeaoductiva. Si bien la premigraciéon
en este modelo no implica ningun proceso particpdar los individuos permite que

todos los individuos comiencen la migracion hadiaca al mismo tiempo.

Formacion de pareja

Si en alguna de las instancias de busqueda descapteriormente se forma una pareja
Ambos individuos cambian el estado de la varigbleero?de Verdadero a Falso.

Se asigna automaticamente el valor de la varigbléel individuo con el que forma
pareja a la variablagl-parejade cada individuo de la pareja. A partir del motoeque

se forma la pareja comienza a contar los 15 diasegpera la pareja antes de muestrear
probabilidad.

Categorizacion de parches

Los parches se categorizan en cada dia en funei@odcentaje de arbustosbertura-
arbustosy del nimero de parejas establecidasero-parejagn caso de las hembras y
namero de machos en caso de los machos. La caagon se rigid segun las
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combinaciones de escenarios que se observan ahl#@A3. Cuando termina la época

reproductiva se reinician los valores asignadagugléos parches ocupados.

Tabla A3. Categorias de calidad de parche definidas en &asanbios en la productividad
observados en rangos de densidad de parejas establen celdas con diferentes porcentajes

de arbustos. Los rangos representan el numerordgpastablecidas.

Cobertura arbustos

Categoria 1 -39 (%) 40 — 70 (%) 71— 100 (%)

Optimo 2-4 2-4 2-5

Subdptimo 5-6 5-8 6-12

Solo 1 1 1

Saturado >6 >8 >12
Productividad

Las hembras muestrean mwductividadde tabla A4 en funcion la categoria del parche
en la que se encuentra el dia de su reproduccido.Machos que se encuentren en

pareja se les asigna la productividad de la hendmagas que forman pareja.
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Tabla A4. Distribucion de frecuencia de productividad peada categoria de porcentaje de arbustos y caaedpdalidad de parche. Los valores representan

la probabilidad de que una pareja nidificando etaaategoria de calidad produzca entre 0 y 5 jleseni

Productividad

Categoria parches
Optimo

Subdptimo

Solo

Saturado

Cobertura arbustos

1-39 (%)
0 1 2 3 4 5
038 - 008 025 025 0.04
033 008 - 050 - -
026 007 011 026 015 0.14

054 0.04 008 022 0.10 0.02

40 — 70 (%)

0 1 2 3 4 5

0.24 0.05 0.14370 0.19 0.02
048 0.04 0.09 0.2®.09 0.04
0.5 - 014 - 140. 0.21
0.54 0.008 00.22 0.10 0.02

71— 100 (%)

0 1 2 3 4 5

031 004 016 02 025 0.04
031 0.07 029 0.21 0.12 -
0.17 0.08 - 0.33 0.25 0.17

054 004 008 0.22 0.10 0.02
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