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RESUMEN

En la mayoria de las especies de aves, todas las plumas se mudan al menos una vez al afio,
generalmente después de la reproduccion (muda completa postnupcial). Los péjaros carpinteros
(Picidae) a menudo retienen algunas coberteras primarias y secundarias durante su muda postnup-
cial, que de otro modo seria completa. Hasta la fecha, este fenébmeno ha recibido poca atencion y no
se ha estudiado a fondo en los pajaros carpinteros europeos, aunque podria resultar muy util para el
datado y, por tanto, para los estudios demograficos. Estudiamos los patrones de muda de Torcecue-
llos Jynx torquilla adultos reproductores en un valle alpino suizo entre 2013 y 2016. Debido al intenso
anillamiento en el &rea de estudio antes del estudio actual, nuestro conjunto de datos incluy6 aves de
edad conocida. Algunos individuos fueron capturados y su muda documentada hasta en cuatro afios
seguidos. Encontramos que los Torcecuellos presentan un caso extremo de muda de coberteras
primarias pospuesta. No se renovl ninguna cobertera primaria (CP) durante la muda postjuvenil. A lo
sumo, se renovaron tres CPP con la segunda muda postnupcial y de tres a seis en edades mas
avanzadas. El hecho de que algunas CPP juveniles se mantuvieran hasta el sexto afio de calendario
no se ha documentado previamente para una especie con una vida Util relativamente corta. Este
principio de 'muda pospuesta’' en Torcecuellos afecta a la apariencia de las CPP de manera diferente
en cada clase de edad y nos permite datar las aves con mayor precision que los métodos anteriores.
Existen diferentes estrategias conocidas en las que el tiempo, la secuencia o la extension de la muda
varian entre las especies, pero también dentro de ellas (Jenni & Winkler 1994, Kjellén 1994,
Svensson & Hedenstrém 1999, Newton 2009, Howell 2010, Shirihai et al 2010). La mayoria de las
especies de aves de zonas templadas realizan una muda completa por afio, pero muchas especies
experimentan una o dos mudas parciales (Stresemann & Stresemann 1966, Ginn & Melville 1983,
Kjellén 1994, Newton 2009, Howell 2010). Solo unas pocas especies de aves no realizan una muda
completa cada afio, por lo general especies mas grandes como aguilas, buitres o cigliiefas para las
gue perder demasiadas plumas de vuelo a la vez afectaria sus habilidades de vuelo (Stresemann &
Stresemann 1966, Ginn & Melville 1983, Edelstam 1984, Forsman 1999, 2016, Howell 2010).

Los péjaros carpinteros, familia Picidae, no renuevan todas sus plumas cada afio. La mayoria de
ellos retienen algunas coberteras primarias (CPP) y secundarias durante su muda postnupcial, que
de otro modo seria completa (Ginn & Melville 1983, Pyle & Howell 1995, Winkler 2013). La falta de
concurrencia en la muda de CPP y primarias (estas Ultimas se renuevan por completo anualmente)
durante la muda postnupcial de pajaros carpinteros es una verdadera rareza (Ginn & Melville 1983,
Pyle & Howell 1995, Miettinen 2002, Winkler 2013), compartido con algunas especies Coraciiformes
(Pyle 1995, M. Bunzel-Driicke com. pers.). Por regla general, las CPP crecen junto con las primarias
correspondientes.

El nimero de plumas que se renuevan durante la muda difiere entre las clases de edad en muchas
aves. Si las plumas especificas son viejas 0 nuevas en una época especifica del afio es, por lo tanto,
una clave de diagnostico para el datado. Conocer la edad de un individuo puede resultar til por
muchas razones. Lo mas importante es que se puede utilizar para estudios més fiables de la
dinamica de la poblacion, ya que una estructura de edad inestable afecta la dinamica de la poblacién
(Koons et al 2016). Las tasas demograficas a menudo cambian con la edad (Altwegg et al 2007) y su
estimacion requiere conocimiento sobre la edad de los individuos.

Curiosamente, la renovacion incompleta de las CPP durante la muda postnupcial de los pajaros
carpinteros europeos ha sido ampliamente pasada por alto en la literatura hasta hace poco (por
ejemplo, Cramp 1985, Baker 2016, Demongin 2016). Dentro de los pajaros carpinteros europeos, la
muda y el datado del Torcecuello siguen siendo ambiguos en la literatura moderna (Baker 2016,
Demongin 2016, Blasco-Zumeta & Heinze 2017). Se afirma, por ejemplo, que las CPP pueden
mudarse parcialmente durante la muda postjuvenil. Ademas, no se afirma que los adultos puedan
presentar una muda incompleta de CPP. En consecuencia, un ave adulta (> 2A) puede facilmente
identificarse errbneamente como una en su segundo afio de calendario (2A) y, a la inversa, el patrén
uniforme de CPP juveniles en un 2A puede interpretarse errbneamente como que corresponde a un
adulto (> 2A).

Para aclarar el datado de los Torcecuellos, utilizando la caracteristica especial de muda de CPP
incompleta, presentamos material sobre Torcecuellos de edad conocida y discutimos las estrategias
de muda de la especie. Los Apéndices contienen una clave para el datado de Torcecuellos y un
conjunto adicional de fotografias ( Figuras Al - A5).
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Material y métodos

Lugar de estudio y recopilacion de datos

Tomamos muestras de datos de Torcecuellos que se reproducen en cajas nido en un paisaje agricola
intensivo con plantaciones de arboles frutales y vifiedos ubicados en Wallis, un valle alpino en el
suroeste de Suiza (46 ° 14'N 7 ° 22'E). Durante las temporadas de reproduccion de 2013-16 (entre
abril y julio) y 2017 (solo abril), los Torcecuellos fueron capturados antes de la reproduccion con
atraccion de cinta (hasta el 30 de abril) o en sus cajas nido durante la reproduccion, antes del inicio de
la muda postnupcial. Para todas las aves capturadas, se tomaron fotografias de ambas alas utilizando
una cadmara digital de bolsillo estandar, para investigar los patrones de muda. Nos centramos en las
alas, porque se sabe que las CPP y las secundarias se retienen con regularidad durante la muda
postnupcial que de otro modo seria completa (Winkler 2013). Dado que nuestro estudio fue parte de
un estudio de poblacion a largo plazo en el que los Torcecuellos también estan anillados como
polluelos (Schaub et al.2012), pudimos examinar hasta qué punto el patron de muda es especifico
para algunas clases de edad y, por lo tanto, puede usarse para el datado. Reconocimos tres tipos de
generaciones de plumas: juveniles, adultas de un afio o adultas de mas de un afio. Documentamos
cada CPP de cada ave de la que tenemos fotografias.

Aunque teniamos fotografias de ambas alas, generalmente usamos el estado del ala derecha e
inspeccionamos el ala izquierda sélo cuando las generaciones de todas las plumas no se pudieron
documentar adecuadamente desde el ala derecha. Esto sucedié con mayor frecuencia para las CPP,
ya que a veces era dificil juzgar el grado de desgaste de la pequefia y, a menudo, oculta mas externa
(CP9).

Las CPP juveniles retenidas por Torcecuellos 2A muestran una ligera abrasion y tonos de color
similares a las primarias ( Figura 1 a). Las mismas plumas a una edad mas avanzada se distinguen
facilmente de las CPP adultas desgastadas debido al tinte parduzco y al desgaste mas fuerte que
hace que los flecos sean irregulares. Muestran un tinte mas descolorido que las primarias. Las
puntas claras de las CPP juveniles viejas estan fuertemente desgastadas y, a veces, incluso faltan
(Figura 1 b).

Figura 1. Las vifietas con CPP de colores muestran las generaciones de plumas: color herrumbre es para
juveniles; el afil es para adultos y nuevas; el azul grisaceo es para adultas mas viejas que las de la ultima
muda. (a) Y38205 en 2014: individuo tipico del segundo afio de calendario. Todas las CPP son juveniles, con la
misma cantidad de desgaste y colores similares a las primarias. Una mancha clara esta presente en la
hemibandera externa de las CPP, que no es un diagnéstico de las CPP para los adultos (a pesar de las
afirmaciones de algunos autores). Obsérvese también la presencia de secundarias juveniles, otra caracteristica
de diagnostico para un individuo 2A. (b) Mismo individuo (Y38205) en 2017: el Gnico 5A con su edad exacta
conocida a partir de los datos de anillamiento. Cinco CPP juveniles todavia estan presentes y ahora tienen
cuatro afios (CPP 2—6, compare el patrén de las mismas plumas juveniles tres afios antes, arriba). CP1 y CPP
8-9 se renovaron en 2016 y CP7 en 2015.
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Terminologia

Las principales mudas realizadas a finales del verano y principios del otofio se denominan 'muda
postjuvenil' (realizada unas pocas semanas después de la eclosion), 'primera muda postnupcial’
(realizada después de la primera temporada reproductiva siguiente), 'segunda muda postnupcial’
(realizada después de la segunda temporada de cria) y asi sucesivamente.

Los términos "generacion de plumas" y "limite de muda" y la terminologia de las clases de edad
siguen a Jenni y Winkler (1994).

Usamos la abreviatura '2A' para un ave de segundo afio de calendario (desde el 1 de enero hasta el
31 de diciembre del afio posterior a la eclosion), '> 2A' para aves mayores que un ave de segundo
afo de calendario, y asi sucesivamente.

Se da una edad exacta a las aves anilladas como polluelos o aves de 2A, que son las Unicas edades
reconocibles de manera fiable (ver mas adelante). El estado de muda de las aves de mayor edad
exacta se toma de aquellas aves con edad conocida recapturadas en un afio posterior. Cuando se
capturaron aves con una edad desconocida, se anotd una edad minima (ya sea > 1A o0 > 2A).

Resultados

Se fotografiaron un total de 293 Torcecuellos. Se conocia la edad exacta de 31 de ellos porque
habian sido anillados como polluelos en el area de estudio. La edad de otras 10 aves se evalu6 de
manera fiable ya que se dataron 2A cuando fueron capturadas y anilladas por primera vez. Se
documentaron dieciséis aves dos afios seguidos, cuatro aves se documentaron en tres afios
diferentes y un ave habia sido capturada cuatro afios seguidos.

Descubrimos que la muda de las CPP siempre fue parcial durante la muda postnupcial y que varié
fuertemente con la edad. A continuacion describimos las diferencias en la muda de CPP por clase de
edad; En el Apéndice 1 se puede encontrar una guia resumida sobre el datado de Torcecuellos.

Muda postjuvenil

Ninguna de las 26 aves de 2A de edad conocida de los datos de anillamiento habia renovado alguna
CPP durante la muda postjuvenil (Figura 1 a).

Primera muda postnupcial

De las 16 aves de 3A (edad conocida a partir de los datos de anillamiento: 10 anilladas como
polluelos, seis anilladas como 2A durante la temporada de cria), la mayoria de las aves habian
renovado solo la CP9 mas externa (12 de 13 individuos; para las tres aves restantes, la CP9 no fue
visible en la imagen) y CP8 (9 de 16) mientras que las otras CPP todavia eran plumas juveniles
(Figura 2), excepto por dos aves, que tuvieron una muda mas prolongada con CP7 y CPP 6-7
nuevas respectivamente. Esta Ultima ave también habia mudado CP1 en el ala izquierda. Un ave
habia conservado todas sus CPP juveniles durante su primera muda postnupcial, o que significa que
no se habian renovado las CPP durante dos afios.
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Figura 2. Generacion de cada CP (eje y) para cada clase de edad (eje x): los circulos sin relleno

son CPP juveniles; los circulos rellenos son CPP renovadas durante la Gltima muda postnupcial; y las cruces
son CPP adultas mas antiguas que la tltima muda postnupcial. En el area blanca, se conoce la edad exacta, lo
gue significa que las aves fueron anilladas como polluelos o como 2A durante la temporada de reproduccion. En
el area gris, la edad minima se conoce ya sea por la identificacion del plumaje (> 2A o > 3A si hay tres
generaciones de CPP) o porque implican a aves recapturadas anilladas por primera vez como adultos de edad
desconocida.
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Segunda muda postnupcial

Se dispuso de fotografias de tres aves de 4A (dos de ellas anilladas como polluelos y una de 2A
durante la temporada de reproduccion), todas ellas habian sido fotografiadas el afio anterior también
como 3A. Ademas, otras seis aves fueron capturadas y fotografiadas dos afios seguidos, con una
edad de > 2A el primer afio, cuando se suponia que eran en su mayoria 3A, porque s6lo CP9 o CPP
8-9 estaban nuevas el primer afio (pero ver mas adelante) . En la mayoria de estas aves de 4A o
supuestas 4A, el niumero de CPP renovadas durante la segunda muda postnupcial fue de nuevo muy
limitada (Figura 3, Tabla 1). En un caso, solo se renové CP9, lo que significa que una extension tan
limitada ni siquiera es diagnoéstico para 3A, pero también podria ocurrir en individuos 4A. Mas
comunmente, también se mudaron CP7 y/o CP8. Dos aves mostraron una muda mucho mas extensa
de CPP con CP1, CP5y CPP 6-9 renovadas, pero esas aves posiblemente ya eran 4A cuando se
capturaron por primera vez.

Figura 3. Numero de CPP renovadas (eje y) durante la muda postnupcial anterior (afio - 1) para cada clase de
edad. Una linea roja conecta las mismas aves capturadas en diferentes afios. Las aves cuyo estado de CP9 no
se pudo evaluar a partir de las imagenes se representan mediante un circulo sin relleno. En la mayoria de los
casos, lo mas probable es que se haya renovado la CP9. La clave para las clases de edad es la que se
muestra en la Figura 2 .


https://www.tandfonline.com/doi/full/10.1080/03078698.2017.1437889#F0003
https://www.tandfonline.com/doi/full/10.1080/03078698.2017.1437889#F0002

g —
6 -
4 — . eee
2 — "0 eee
000000
O - . T
3y 4y ) >2y >3y >4y >3y

Por lo tanto, el nUmero de CPP renovadas durante la segunda muda postnupcial es nuevamente muy
limitado, superponiéndose completamente con la primera muda postnupcial (excepto quizas en los
raros casos en los que no se renuevan CPP, que son poco probables durante la segunda muda
postnupcial). Incluso considerando que las aves muestran una muda extensa de las CPP, que
posiblemente eran mas viejas, se puede afirmar de manera conservadora que los 4A durante la
temporada de reproduccién todavia muestran algunas CPP juveniles. Por lo tanto, el Unico indicio de
que un ave tiene > 3A es la presencia de al menos tres generaciones de CPP, lo que parece un
hecho poco comun entre los 4A en su temporada de reproduccion y es mas probable que tenga que
ver con las aves mas viejas después de su tercera muda postnupcial. Aln asi, un ave con tres
generaciones de CPP debe considerarse conservadoramente como > 3A.

Muda postnupcial mas avanzada

Se ha fotografiado un ave con una edad exacta de 5A (Figura 1 b). Sélo tres CPP habian sido
renovadas durante la muda postnupcial y no menos de cinco CPP juveniles todavia estaban
presentes. Sin embargo, esperamos que normalmente se reemplacen mas CPP durante la tercera
muda postnupcial. De hecho, dos aves conocidas como > 4A y tres como > 5A mostraron una muda
mas extensa de CPP, habiendo renovado de 4 a 6 CPP durante la ultima muda postnupcial, pero a
excepcion de un individuo (Figura 4 b), estas aves todavia tenian CPP juveniles. (Figura 2). Las CPP
juveniles que quedaban generalmente se encontraban entre CPP 2—4, excepto un ave, que mantuvo
sus CPP 4-6 juveniles (Figura 2).

Figura 4. (a) Y38215 en 2014: individuo con s6lo CP9 nueva, pero CPP 1-8 juveniles fuertemente desgasta-
das, lo que sugiere que esta ave esta en su cuarto afio de calendario. (b) Mismo individuo (Y38215) en 2016:
de las fotos tomadas en 2014, contamos con que este Torcecuello ahora esté en su sexto afio de calenda-

rio. Se han renovado todas las CPP juveniles. Esto puede hacer que sea dificil distinguirlo de un 2A con solo
plumas juveniles, pero observe la diferencia en el color y la abrasién entre las diferentes generaciones de
plumas adultas y la irregularidad del patron de las plumas. Las CPP 5-7 se mudaron en 2014 (después de la
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primera imagen) y otras CPP se renovaron en 2015.

Un ave interesante (Figura 4) capturado tres afios seguidos es el Unico pajaro fotografiado durante el
censo al que no quedd ninguna CPP juvenil. Incluso si s6lo se habia renovado CP9 durante la muda
postnupcial de 2013 (foto de 2014), sospechamos que esta ave ya era 4A en 2014 debido a las CPP
juveniles muy desgastadas. La muda bastante extensa de las CPP durante la siguiente muda (s6lo
CPP 2-4 quedaron sin mudar) mas bien confirmaria esta suposicion. Esta ave posiblemente renové
las Ultimas plumas juveniles durante al menos su tercera, pero mas probablemente su cuarta muda
postnupcial. Por tanto, suponemos que esta ave mostrd por primera vez un reemplazo completo de
las CPP juveniles durante la temporada de reproduccién como ave de 6A.

Caracteristicas de datado que separan 2A de >2A

Ninguna CPP se renueva durante el primer afio de vida, las aves 2A tienen sélo CPP juveniles. Son
bastante nuevas y uniformes. En los 2A, las CPP juveniles muestran un tinte similar a las prima-

rias. Después de dos afios de desgaste (3A), se ven tipicamente mas descoloridas que las primarias y
forman una degradacién en el matiz de los tonos oscuros, siendo mas oscuros dentro donde las
plumas estan la mayor parte del tiempo protegidas por las coberteras mayores. Debido a que las CPP


https://www.tandfonline.com/doi/full/10.1080/03078698.2017.1437889#F0004

juveniles crecen simultaneamente, los puntos claros estan bien alineados, sin interrupciones. Las
manchas claras al final de las CPP juveniles son relativamente nuevas en aves 2A y la forma de la
pluma aun es redondeada después de un afio de desgaste (Figura 1 a; Figura Al). Después de dos
afios, las manchas claras suelen estar fuertemente desgastadas o incluso casi ausentes (Figura A2a).
Las aves de 3A mas comunmente han renovado una o dos CPP mas externas. Muy pocas aves 3A
no han renovado ninguna CPP. En estos casos, las plumas juveniles se distinguen de las de 2A por
el tinte mas descolorido, la abrasién mas fuerte de las manchas claras y la degradacion mas o menos
evidente en los tonos oscuros.

Siempre vale la pena comprobar secundarias juveniles, que a menudo todavia estan presentes
durante la primera temporada de cria. Cuando hay dos generaciones de secundarias, incluidas las
juveniles, la tarea es sencilla. Las secundarias juveniles estdn mas desgastadas, son mas largas y
sobresalen de las de tipo adulto (Figura Al ; excepto S1 de la misma longitud). Aunque muy variable,
la forma de las secundarias juveniles es diferente, con una banda interna mas redonda. Los
Torcecuellos adultos pueden dividir la muda de secundarias entre la muda postnupcial y la prenup-
cial. Entonces muestran claramente dos generaciones de plumas (Figura 4). Las de la muda anterior
no deberian confundirse con plumas juveniles. Algunas aves jovenes pueden mudar todas las
secundarias antes de su primera temporada de cria en los cuarteles de invierno (Figura A5). Sus
secundarias se ven exactamente iguales a las de las aves mas viejas.

Uno de los grandes desafios en el datado de los Torcecuellos es distinguir las aves muy viejas, que
no han retenido ninguna CPP juvenil, de los individuos 2A. Siempre que las plumas juveniles sigan
presentes, es evidente un limite de muda con alguna CPP de adulto. Si no se conserva ninguna, la
distincién entre diferentes generaciones de CPP adultas es tenue, lo que hace que las CPP de
apariencia superficialmente homogénea sean similares a las de 2A. Nuestros datos muestran
evidencia de que algunas plumas juveniles todavia estan presentes en todas las aves al menos hasta
el verano de 4A (tercera temporada de cria) o posiblemente hasta el verano de 6A ( Figura A3). Los
pajaros viejos tipicamente renuevan muchas mas CPP que los de 2A o 3A durante la muda
postnupcial, pero hasta ahora no hemos encontrado un pajaro que haya mudado todas sus CPP a la
vez, lo que significa que se deberia encontrar un limite de muda en aves viejas. Las plumas adultas,
incluso de la misma generacion, no crecen simultdneamente y, por eso, muestran irregularidades
entre ellas. Las manchas claras son mas diferentes y muestran claras interrupciones ( Figura 4 b).

Caracteristicas de datado que separan 3A de >3A

La primera muda postnupcial de CPP se muestra en una extension muy limitada, pero las aves mas
viejas (> 3A, se espera que sean 4A) también pueden mostrar solo CPP juveniles excepto una o dos
externas ( Figura A2 ), haciendo la evaluacion de 3A dificil. El contraste entre las CPP juveniles
nuevas y las desgastadas deberia ser ain mayor en aves > 3A que en 3A, pero la diferencia es
ciertamente tenue y se espera que ocurra cierta superposicion en la apariencia.

Cualquier ave con tres generaciones de CPP se puede evaluar como > 3A. Una cuarta generacion
de plumas puede ser dificil de detectar y ciertamente es rara, pero tal caso significaria > 4A. Todas
las aves a las que no les quedan plumas juveniles pueden evaluarse con seguridad como > 4A.

Discusion

Entre las diferentes estrategias de muda reconocidas, la posibilidad de que el reemplazo de algunas
plumas se posponga a una edad que muy pocas aves alcanzan nunca ha sido concebida (Stresemann
& Stresemann 1966, Jenni & Winkler 1994, Kjellén 1994, Newton 2009, Howell 2010). Mostramos que
la muda de las CPP en Torcecuellos no solo se extiende a lo largo de los afios, sino que curiosamente
también se pospone, de modo que el inicio de la muda de las CPP individuales, aparte de las mas
externas, tiene lugar a una edad que solo una fraccion de las aves alcanza. Descubrimos que ninguna
de las CPP fue mudada durante la muda postjuvenil y que, durante las mudas posteriores, las CPP
siempre se renovaron solo parcialmente (hasta seis CPP a la vez).

Las plumas juveniles todavia estan presentes en algunos Torcecuellos en su sexto afio, posiblemente
incluso en los més viejos. Esta es una edad aun mas avanzada que la alcanzada por las grandes
rapaces cuando reemplazan sus ultimas plumas de vuelo juveniles (por ejemplo, Forsman 1999, 2016,
Clark 2004, Pyle 2006, Zuberogoitia et al 2013), durante lo que Stresemann & Stresemann (1966)
llamaron un 'Staffelmauser'(muda relé) también llamada muda serial o muda escalonada. Soélo en el
Buho real Bubo bubo (Solheim 2011) y el Albatros errante Diomedea exulans (Prince et al 1997)
algunas plumas juveniles alcanzan regularmente una edad similar. Hasta ahora, sin embargo, el récord
lo tiene una Ciguefia blanca Ciconia ciconia en cautiverio que aun tenia una secundaria juvenil
después del sexto ciclo de muda en su séptimo afio (Bloesch et al 1977). La renovacion de las plumas
de vuelo de especies longevas como las cigliefas y las aguilas que realizan una muda en serie para
extender el reemplazo de todo el plumaje, que requiere energia y las obliga durante varios afos,
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puede considerarse ciclica, porque cada pluma normalmente se renueva varias veces en la vida de un
ave adulta. Entre las pocas especies de vida corta que necesitan varios afios para renovar todas las
plumas juveniles, el Mochuelo boreal Aegolius funereus es un ejemplo interesante. Similar a la muda
de las CPP del Torcecuello, el Mochuelo boreal muestra una extension creciente de muda de primarias
a lo largo de los afios. El nUmero de primarias renovadas durante la primera muda postnupcial varia de
dos a seis. Mas de seis primarias se mudan regularmente en etapas posteriores y la primaria juvenil
mas externa generalmente se remplaza solo a la edad de 4A o 5A (Hornfeldt et al 1988).

En la mayoria de las especies de aves, las CPP se desprenden junto con las primarias correspon-
dientes, de modo que la CP precedente cubre la primaria de nuevo crecimiento para protegerla
(Jenni y Winkler 1994). Debido a que las primarias se desgastan mucho mas y debido a que deben
estar en un estado relativamente bueno para el vuelo, deben actualizarse regularmente junto con las
CPP correspondientes. De hecho, las especies de vida corta renuevan en su mayoria todas las
primarias y sus CPP anualmente. S6lo durante la muda postjuvenil se sabe que algunas especies
renuncian parcial o completamente a la renovaciéon de las CPP cuando se reemplazan las primarias
correspondientes (Gargallo & Clarabuch 1995, Pyle 1997, Winkler 2003, Kiat & Izhaki 2017). Sin
embargo, solamente en la familia Picidae (Ginn & Melville 1983, Pyle & Howell 1995, Miettinen 2002),
en algunas especies de Coraciiformes (Pyle & Howell 1995, M. Bunzel-Driicke comunicacion
personal) y en el Papamoscas gris Muscicapa striata (Williamson 1972, Jenni & Winkler 1994), hay
una falta de sincronia en el crecimiento de las CPP y las primarias durante las mudas posterio-

res. Esta falta de sincronia solo permite una muda tardia de algunas CPP juveniles durante varios
afos.

Estas especies de vida corta que posponen el inicio de la muda durante varios afios tienen una alta
probabilidad de no sobrevivir lo suficiente como para reemplazar las Ultimas plumas juveniles.
Siempre que las plumas mantengan una funcionalidad aceptable, puede ser una ventaja no reempla-
zar dichas plumas durante el (los) primer (0s) ciclo (0s) de muda si su reemplazo tiene costos
significativos. Los Torcecuellos tienen una probabilidad de supervivencia anual de alrededor de 0,38
(Schaub et al 2012). Por lo tanto, la probabilidad de que el ave aun esté viva cuando comience a
reemplazar CPP 1-6 (tercera muda postnupcial) es solo del 14,5% y la probabilidad de que todas o
casi todas las CPP sean reemplazadas (cuarta muda postnupcial) es del 5,5%. La retencion de las
CPP del Torcecuello durante cinco afios indica que parecen mantener su funcionalidad incluso cuando
estan fuertemente desgastadas.

Kiat & Izhaki (2017) demostraron que la muda de las primarias es mas rapida si se retienen las

CPP. Esta estrategia tiene sentido para una especie migrante como el Torcecuello, que muda en un
periodo limitado entre las actividades de reproduccion y la migracion otofal. Sin embargo, diferentes
poblaciones de Torcecuellos muestran distintas estrategias de migraciéon, con una mayor limitacion de
tiempo esperada en las poblaciones mas al Norte, donde la temporada de reproduccién es mas corta y
la migracion mas larga que en las poblaciones del Sur, que a menudo son residentes (Eck &

Geidel 1973, Priklonskii et al 2005, Brichetti & Fracasso 2007, van Wijk et al 2013). Como consecuen-
cia, puede haber diferencias en las estrategias de muda entre las poblaciones, incluida la extension de
la muda de CPP, pero esto necesita mas estudio.

El material recolectado durante este estudio, incluso de aves con edad conocida a partir de datos de
anillamiento, y con plumajes de hasta tres afios seguidos documentados para algunas aves, nos
permite revelar un proceso de muda de las CPP muy diferente al que se ha afirmado, en cierta
medida contradiciendo la literatura. Apoyamos las declaraciones de los autores que afirmaron que las
CPP no se actualizan durante la muda postjuvenil (Glutz von Blotzheim & Bauer 1980, Mietti-

nen 2002, lovchenko & Kovalev 2005, Winkler 2013). Sin embargo, las referencias modernas sobre

el datado de las aves en la mano afirman que la muda postjuvenil puede incluir la renovacién de
algunas CPP mas externas (Baker 2016, Demongin 2016, Blasco-Zumeta y Heinze 2017). Por
supuesto, no se puede excluir una muda postjuvenil mas extensa en otras poblaciones.

Sin embargo, los mismos autores no mencionan que las sucesivas mudas postnupciales cubren sélo
una parte de las CPP y el patron que sugieren para aproximadamente 1A/2A (edad en otofio/edad en
primavera), incluidas algunas CPP mds externas, coincide con el plumaje de 2A/3A o 3A/4A, lo que
sugiere que malinterpretaron el plumaje de los adultos jovenes. Curiosamente, los mismos autores
(pero también van Duivendijk 2010, 2011), consideran que el patron y la forma de las CPP adultas
son diferentes a las juveniles, agrupando la categoria de adultos en > 1A /> 2A sin mencionar que la
mayoria de ellas pueden faltar en las primeras etapas adultas. Encontramos ademas 2A con un
patron de la punta de las CPP correspondiente a la descripcion del patron adulto ( Figura 3 a) segun
los autores antes mencionados.

A partir de nuestro material, pudimos identificar sistematicamente Torcecuellos en su segundo afio

de aves mas viejas gracias al examen de las CPP. Desafortunadamente, la identificacion de las
clases de edad exactas més antiguas no parece ser fiable, ya que la extension de la muda de CPP
durante la primera y la segunda muda postnupcial se superpone casi por completo y la diferenciacién
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de las dos clases de edad que siguen a estas mudas por el desgaste solo es desde nuestro punto de
vista cuestionable. Pero en aves més viejas, una edad minima puede evaluarse por la presencia de
dos generaciones adultas de CPP (> 3A) o la ausencia total de CPP juveniles (> 4A).

En conclusion, a diferencia de la mayoria de las especies de aves que realizan una estrategia de
muda ciclica después de un inicio postjuvenil, la renovacion de las CPP en Torcecuellos muestra un
desarrollo que nunca alcanza una fase ciclica, o si es asi, sélo para la pequefia proporcion de aves
que sobreviven el tiempo suficiente. Pero este tipo de material en aves de mayor edad con un estadio
avanzado de muda, a partir de la cuarta muda postnupcial en adelante, es escaso. Los esfuerzos en
curso para documentar los casos de estos individuos mayores durante varios afios deberian
permitirnos datar aves mayores con mayor precision y describir y comprender mejor los estados
avanzados de la muda de las CPP en Torcecuellos.
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Apéndice 1. Una clave para el datado de Torcecuellos.

Tabla 1 de 2

Tabla 1. Extension de la muda postnupcial de las CPP durante dos afios seguidos. Las categorias

corresponden ala edad conocida o presunta: 1, anillado como polluelo; 2, anillado como 2A; y 3,
fotografiados por primera vez con solo CP9 o CP8 y CP9 nuevas, por lo tanto, probablemente 3A.

NUMERO DE ANILLA CATEGORIA DE EDAD CPP,s MUDADAS 1A CPP,s MUDADAS 2A
Y31203 1 8, (9?) 8, (9?)
Y31315 1 9 7-9
Y38205 2 8, (9?) 7, (9?)
Y38213 3 9 9
Y31344 3 9 8-9
Y35900 3 9 8-9
Y38233 3 9 7-8 (¢9?)
Y38215 3 9 1,5-9
Y38111 3 8-9 1, 6-9
Tabla 2 de 2

1. Las CPP son uniformemente nuevas, casi tan nuevas como las primarias y no hay limite de muda. 2A (1A en

otofo). Comparese con 2ay 4.

Notas: Las CPP son todas juveniles y el patrdn de las plumas es continuo, sin pasos fuertes entre dos CPP (las manchas
de color marrén claro se distribuyen regularmente). Revise las secundarias en busca de plumas juveniles, que sobresalen
de las secundarias adultas.

Otono: las secundarias rara vez se renuevan durante la muda postjuvenil. Busque las terciarias juveniles que a menudo
muestran una mancha clara en la punta, ausente de las terciarias adultas.
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2. Las CPP estan mas desgastadas que las primarias, excepto las CPP mas externas nuevas (generalmente 1-3). 3A o
4A (2A o 3A en otofio) Notas: La CP9 mas externa es pequefia y debe revisarse sistematicamente. A menudo es la Unica
CP reemplazada por pdjaros de 3A y, a veces, también por 4A. La abrasion de las CPP es variable y sélo en promedio mas
fuerte en 4A que en 3A.






2a. Solo una generacion de CPP, pero claramente mas desgastadas que las primarias (iraro!). 3A (2 afios en oto-
flo) Notas: iNo olvide comprobar CP9!

2b. Mas de las tres CPP mas externas y, a veces, CP1 son plumas adultas nuevas. 3A o 4A (2A o 3A en otofio). Compare
con 3.
Nota: Las aves mds viejas deben mostrar diferentes generaciones de CPP adultas.

2c. Solo 2-3 CPP mas externas son adultas, pero incluyen CPP adultas viejas (dos generaciones diferentes) y CPP
juveniles fuertemente desgastadas. 4A (3A en otono).



3. Surtido de diferentes generaciones de CPP en un orden casi aleatorio. 4A o 5A (3A o 4A en otofio). Comparese con 2b.
Notas: Las CPP juveniles se reconocen facilmente por la fuerte abrasion. Las ultimas CPP que se renuevan suelen ser CPP
2-4, pero el patrén es muy variable entre individuos. Es probable que se encuentren CPP juveniles hasta una edad de al
menos 5A.

4. Las CPP parecen bastante homogéneas, pero existen limites de muda entre las CPP adultas nuevas y las adultas
viejas. Comparar con 1.

Notas: Estas aves se parecen sorprendentemente a las de 2A. A diferencia del patrén continuo de las CPP juveniles, las
CPP adultas de diferentes generaciones muestran escalones en el patron de las plumas (también entre las CPP de la
misma generacion).



Apéndice 2. Fotografias adicionales.

Figura5de9

Figura Al. Y35563 en 2013: individuo de 2 afios con renovadas secundarias 3 y 6 (ya sea durante la muda
post-juvenil o durante la muda pre-reproductiva en los cuarteles de invierno). Las secundarias mudadas se
reconocen facilmente por su aspecto mas fresco, la forma menos redondeada y porque suelen ser mas
cortas que las secundarias juveniles. Todas las coberteras primarias son juveniles.

Figura 6 de 9

Figura A2. Y31344 en 2014 (a) y 2015 (b): un caso de un individuo con muda restringida donde dos afios
seguidos solo se mudaron las CPP mas externas, casi con certeza en sus 3A y 4A respectivamente.



(b)

Figura 7 de 9

Figura A3. Y32153 en 2013: este individuo fue capturado por primera vez en 2009 como un adulto repro-
ductor y, por lo tanto, estaba al menos en su sexto afio calendario cuando fue recapturado en 2013. Tres
CPP juveniles (2-4) todavia estan presentes, lo que lo convierte en un ejemplo de plumas juveniles sin
mudar durante al menos cinco afios.
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Figura 8 de 9

Figura A4. Y35705 en 2014: este Torcecuello habia sido anillado como adulto en 2011 y, por lo tanto, es un
pajaro >4A en 2014. Las CPP muestran tres generaciones. Tenga en cuenta los diferentes estados de las
secundarias de las que las plumas viejas no deben confundirse con las juveniles.

Figura 9 de 9

Figura A5. Y39930 en 2016: esta ave habia sido anillada como polluelo un afio antes. Las manchas claras de
las CPP estan bastante desgastadas, pero el color de fondo es similar al de las primarias. Tenga en cuenta
que todas las secundarias juveniles han sido reemplazadas y todas son de tipo adulto.






