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Interacciones entre el tordo renegrido Molothrus bonariensis y el
pecho amarillo Pseudoleistes virescens: estrategias del parisito de

cria y mecanismos de defensa del hospedador.

Resumen: Se estudio la interaccion entre un parasito de cria generalista. el tordo
renegrido Molothus bonariensis y uno de sus hospedadores, el pecho amariilo
Pseudoleistes virescens . El 66% de los nidos fue parasitado (50% con parasitismo
simple y 50% con parasitismo miiltiple, 2-8 huevos). Al menos en un 60% de los
casos, los eventos de parasitismo multiple fueron debidos la puesta de mas de una
hembra en el mismo nido. El 78% de los'eventos de parasitismo ocurrieron durante
la puesta del hospedador. 1.os periodos de incubacién fueron de 12 dias para el
parasito y de 14 dias para el hospedador. En consecuencia, los pichones pardsitos
fueron los primeros en nacer y la competencia con los pichones del hospedador que
son nds grandes. Los mayores costlos del parasitismo se asociaron con la ruptura de
huevos por parte de la hembra parésita. Cuando permanecicron en el nido més de 3
huevos parasitos, disminuyé la probabilidad de que los huevos del hospedador no
removidos produjeran volantones. Aunque en el drea de estudio aproximadamente el
24% de los huevos de tordo renegrido son blanco-inmaculados, sélo el 4% de los
huevos pardsitos observados en nidos activos de pecho amarillo fueron de ese
morfo. Experimentos dc parasitismo artificial mostraron que el pecho amarillo
rechaza los hucvos parasitos blancos. Las hembras de tordo renegrido que ponen
huevos blancos no evitaron parasitar a esta especie. Mediante la presentacion cerca
del nido de ejemplares embalsamados de tordo renegrido y de una especie neutra, se
demostré que los pecho amarillo reconocen y atacan a los parasitos. LLa defensa del
nido resulté ineficiente porque los pecho amarillo permanecieron cerca del nido s6lo
el 35% del tiempo durante la puesta. Se discute cémo la restriccién energética
durante la puesta de huevos en la hembra y el comportamiento de asegurar la
paternidad de esos huevos en el macho, podrian ser la causa de que ¢l pechio
amarillo no cuidara su nido més eficientemente durante la puesta.

Palabras clave: Parasitismo de cria, parasito generalista, Molothrus bonariensis,
hospedador, Pseudoleistes virescens. costos del parasitismo, estrategias del
parasito, mecanismos de defensa, rechazo de huevos, defensa del nido.
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Interactions between Shiny Cowbird Molothrus bonariensis and
Brown-and-Yellow Marshbird Pseudoleistes virescens: brood parasite

strategies and mechanisms of host defence.

Anbstract: I studied the interaction between a generalized brood parasite, the Shiny
Cowbird Molothrus bonariensis and one of its hosts the Brown-and-yellow
Marshbird Pscudoleistes virescens . Sixty-six percent of the nestls were parasitized
(50% single and 50% with multiple parasitism, range 2-8 eggs). At least in 60% of
the cases, multiple-parasitism occurred as a result of more than one female cowbird
laying eggs in the same nest. Seventy-eight percent of the parasitic events took place
during the egg-laying period of the host. The average incubations periods for the
parasite and host eggs were 12 and 14 days, respectively. As a consequence,
parasite nestlings hatched first and were not outcompeted for food by their bigger
nestmates.

The main cost of parasitism was produced by the egg-pecking behaviour of the
parasitic female. When they were more than 3 parasitic eggs, host eggs that
remained in the nest had a lower probability of reaching the fledgling stage.
Although in the study area approximately 24% of the Shiny cowbird eggs were
white-immaculate, only 4% of the cowbird eggs found in Brown-and-Yellow
Marshbird active nests were white-immaculate. Artificial parasitism experiments
showed that the host rejects white eggs. The parasite females that faid white eggs
did not avoid parasitizing Brown-and-yellow Marshbird nests.

Using stuffed models of Shiny Cowbirds and a neutral species, I found that
Brown-and-yellow Marshbird recognised and attacked the parasites when they were
near thc nest. Nest defence was unsuccessful because Brown-and-yellow
Marshbirds were near their nest only 35% of the time during egg-laying. | discuss
that female energy constraints during egg-laying and male mate-guarding are
responsible for Brown-and-yellow Marshbirds not attending the nest more
efficiently during the egg-laying period.

Key words: Brood parasitism. generalist brood parasite, Molothrus bonariensis.
host. Pseudoleistes virescens, costs of the parasitism, brood parasite strategies .
host defence, egg-rejecter, nest-defence.
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Capitulo 1

Introduccién General

1.1 Cuidado parental v parasitismo de cria.

El cuidado parental puede definirse como todo aquel comportamiento, usualmente a
cargo de los padres, que aumenta la supervivencia de las crias (Trivers 1972,
Clutton-Brock 1991). En su sentido mas amplio el cuidado parental incluye la
preparacion de nidos, la produccién y cuidado de los huevos, el cuidado y
alimentacion de las crias antes y después del nacimiento. y su cuidado luego de que
éstas se alimentan por si mismas (Clutton-Brock 1991).

El cuidado parental puede resultar muy costoso en términos de tiempo y energia. por
lo que algunos adultos reducen su costo usando los recursos tomados por otros
individuos. ya sea de su misma u otra especie. La explotacién mds simple es el
kleptoparasitismo. Dentro de esta denominacién se incluye la usurpacién de nidos
que realizan ciertos insectos sociales (Eickwort 1975) y aves (Robinson 1985), y el
robo de la presa capturada descripto en algunas aves coloniales (Brockmann &
Bamard 1979). La forma de explotacién més compleja lo constituye el parasitismo
de cria. En este caso, las crias de los llamados parasitos de cria reciben
practicamente todo el cuidado parental por parte de otros individuos no
emparentados, los hospedadores (Wilson 1980, Rothstein 1990). En esta situacién,
el cuidado parental realizado por parte de los padres bioldgicos se reduce a la

produccidn de huevos y la posterior ubicacién de los mismos en el hospedador
adecuado.

El parasitismo de cria ha sido descripto tanto en Hymenoptera (Wilson 1980) y
Coleoptera (Tallamy 1986) dentro de los invertebrados: como en peces (McKaye
1985, Sato 1986) y aves (Friedmann 1929, 1955, Hamilton & Orians 1965, Payne
1977a) dentro de los vertebrados. En la mayoria de los casos descriptos. el parésito

y el hospedador pertenecen a la misma especie por lo que se lo denomina



parasitismo intraespecifico. En Hymenoptera y aves se han descripto ademas
parasitos interespecificos, es decir, parasitos de cria que utilizan a otras especies

como hospedadores (Davies eral 1989).

1.2 Cuidado parental en aves.

Sobre un total de aproximadamente 8500 especies de aves actuales, practicamente en
todas aquellas cuya biologia reproductiva ha sido estudiada existe algin tipo de
cuidado parental més alld de la produccién de huevos. El cuidado parental
normalmente incluye la defensa del territorio, la construccién del nido y su defensa
frente a predadores, la incubacién de los huevos. y la entrega de calor y alimento a
los pichones hasta que éstos puedan valerse por si mismos. Como la inversién
parental que deben realizar las aves es muy grande, el cuidado biparental es la regla
en este grupo (mds del 90 % de las especies estudiadas: Lack 1968). En unas 85
especies. casi todas con un sistema de apareamiento poliginico de lek, el macho no
interviene en el cuidado de los huevos o pichones, mientras que en
aproximadamente 30 especies (principalmente Tinamiformes y Ratites), el macho sin
laintervencién de 1a hembra realiza todo el cuidado parental (Silver eral 1985).
Paralelamente, unas pocas especies de aves han reducido al minimo la inversién
parental que realizan luego de la produccién de los huevos. Por un lado. mediante la
capacidad de aprovechar fuentes de calor externas para la incubacién. y de poseer
pichones completamente autosuficientes desde la eclosion, casi la mitad de las 19
especies de Megapodios (Galliformes) se limitan a enterrar los huevos que son
incubados por el calor solar o geotérmico (Jones & Birks 1992). Por otro lado. las
aves pardsitas de cria ponen sus huevos en el nido de otros individuos -los
hospedadores- que realizan la totalidad de la incubacién y cuidado posterior de los
pichones pardsitos. A pesar de que no poseen huevos o pichones adaptados a
requerir un menor cuidado parental para su completo desarrollo, las
aproximadamente 85 especies de parasitos de cria obligados han eliminado

practicamente toda su inversién parental posterior a la produccién de huevos.

1.3 Generalidades del parasitismo de cria en aves.

En este grupo se han descripto tanto casos de parasitismo intraespecifico (80
especies Yom-Tov 1980. MacWrirter 1989) como interespecifico (120 especies,
Lyon & Eaddie 1991). En el caso del parasitismo intraespecifico, los huevos de
hospedador y pardsito muchas veces son indistinguibles entre si para los
observadores. lo que hace que este tipo de parasitismo sea de dificil deteccién y

pueda estar subestimado. Recientemente ha aumentado el nimero de registros de



parasitismo intraespecifico a partir de estudios mds detallados y del uso de nuevas
técnicas como por ejemplo el bandeo de ADN (MacWrirter 1989). Esta estrategia es
particularmente comiin entre los patos y gansos (Anseriformes), aunque también ha
sido descripta en Passeriformes que nidifican en colonias (ej: golondnnas,
estorninos). En la forma mas comuin, las hembras pardsitas atienden su propio nido
a la vez que depositan algunos huevos en nidos de otras hembras (Evans 1988,
Brown & Brown 1989, Petrie & Mgller 1991). En un caso al menos, Forslund y
Larsson (1995) observaron que ninguna de las hembras parésitas del ganso Brama
leucopsis construyen nido durante la temporada reproductiva en la que parasitan,
aunque lo habian hecho en temporadas anteriores.

Ninguna especie o poblacién puede estar formada exclusivamente por individuos
parésitos, por lo que el parasitismo intraespecifico es siempre una estrategia
facultativa. En cambio. el parasitismo de cria interespecifico se divide en obligatono,
cuando dentro de la especie todos los individuos se limitan a producir huevos y a
seleccionar al hospedador adecuado, y facultativo cuando la especie parasita incluye
individuos que alternativamente pueden ser pardsitos o desarrollar una cria normal.
En las especies con parasitismo facultativo no se ha perdido completamente el
comportamiento parental luego de la puesta de los huevos.

1.4 Origen y evolucion del parasitismo de cria en aves.

El tiempo y energia que un individuo dispone para la reproduccidn es asignado a la
formacion de huevos y al cuidado parental posterior que necesiten esos huevos y
pichones. La inversién parental requerida luego de la puesta podria destinarse a
producir mds huevos; por lo que el cuidado parental posterior de esos huevos actua
limitando la fecundidad individual. La estrategia del parasitismo de cria conlleva a
que los parasitos se desvinculen del cuidado parental posterior por lo que,
potencialmente. cuentan con mas energia para aumentar su produccién de huevos.
Sin embargo, ese aumento en el nimero de huevos puede no traducirse en un
aumento de igual magnitud en el niimero de pichones. Si el cuidado parental que
recibe por parte de los hospedadores es de menor calidad que el que pueden
proveerle los padres biolégicos, cada huevo parasito puede producir un menor
nimero de crias que las que produce un huevo no parasito. En este escenario, el
parasitismo de cria obligatorio sélo evolucionaria cuando la ganancia relativa en

fecundidad excediera la reduccién relativa del éxito de los huevos parasitos (Lyon &
Eadi 1991).



Rothstein (1990) sugiere que el parasitismo interespecifico obligatorio ha
evolucionado independientemente en 7 grupos taxondmicos pertenecientes a 3
érdenes (Tablas 1.1 y 1.2). Dentro de los Cuculiformes habria surgido en dos
subfamilias (Cuculinae y Neomorphininae): dentro de los Piciformes en los
Indicatoridae pardsitos y dentro de los Anseriformes en el pato de cabeza negra
Heteroneta atiricapilla.  Entre los Passeriformes habria evolucionado
independientemente en dos géneros de la familia Ploceidae (Anamalospiza imberbis
y losVidua). y en los tordos parésitos (Emberizidae, Icterinae).

Sélo un 1% del total de especies de aves estudiadas son pardsitos de cria
obligatorios. Sin embargo. como varios parasitos son extremadamente generalistas
en cuanto a la seleccién de hospedadores. esta estrategia afecta el éxito reproductivo

de un gran niimero de especies de aves (principalmente Passeriformes).

Los primeros trabajos que discuten el origen del parasitismo de cria, de forma a
veces implicita, proponen al parasitismo interespecifico facultativo como un paso
evolutivo intermedio hacia el parasitismo obligatorio (Friedmann 1929, Weller
1959, Hamilton & Orians 1965, Lack 1968). En cambio, Lyon y Eadi (1991)
consideran que ambos comportamientos representan puntos finales de historias
evolutivas distintas y que estarian influenciados principalmente por los beneficios de
cada estrategia en relacidn con la inversion parental requerida luego de la puesta del
huevo. La inversion parental luego de la eclosién estd condicionada al tipo de
desarrollo de los pichones que puede ser altricial o precocial. Los pichones
precociales son aquellos que nacen cubiertos de plumén. con los ojos abiertos y que
abandonan el nido en 1-2 dias alimentandose por su cuenta. En este caso el cuidado
parental luego de la eclosién de los pichones se reduce a su proteccién frente a
predadores. Los pichones altriciales nacen ciegos, practicamente desnudos e
imposibilitados de abandonar el nido. Ellos requieren de aitas tasas de entrega de
alimento para su acelerado desarrollo en el nido y ain luego de abandonarlo hasta
que puedan alimentarse por si mismos. Al desvincularse del cuidado posterior de los
huevos, los parisitos de cria altriciales aumentan su fecundidad relativa de tal modo
que el parasitismo obligatonio se ve favorecido frente al facultativo. Los parésitos de
cria precociales en cambio, ganan poco en términos de fecundidad relativa y esa

ganancia puede adquirirse mediante el parasitismo facultativo (Lyon & Eadi 1991).

En forma consistente con esta hipdtesis. los parasitos facultativos son mayormente
precociales (33/35 especies): mientras que los obligados son casi exclusivamente
altriciales (84/85 especies) (Payne 1977a, Lyon & Eadi 1991).



1.5 Estrategias de las aves pardsitas de cria

El éxito de un parésito de cria interespecifico obligado reside en que éste logre
colocar sus huevos seleccionando el hospedador y el momento adecuados.
Usualmente la deteccion del nido se realiza durante la construccién del mismo
(Friedmann 1929, Norman & Robertson 1975, Davies & Brooke 1988). El horario
en que parasitan coincidiria con el de mayor desatencién del nido, cuando los
hospedadores estan alimentdndose (Davies & Brooke 1988, Neudorf & Sealy
1994): ya sea a la mafnana muy temprano como en algunos tordos parasitos (Scott
1991) o antes del anochecer como en el cucu comun, Cuculus canorus (Cuculinae)
(Davies & Brooke 1988). Este comportamiento podria haber evolucionado en el
parésito para evitar ser detectado por los duefios del nido. Tanto en los cuclillos
como en los tordos pardsitos, el tiempo requerido para la oviposicién es
notablemente corto, entre 6 y 30 segundos (Brooker er al 1988, Davies & Brooke
1988, Scott 1990, Soler 1990). contrastando con los 20-50 minutos de las especies
no parasitas (Sealy eral 1995). La hembra parasita pica o remueve usualmente uno o
mas huevos del nido parasitado. comportamiento que podria aumentar el éxito de su
propio huevo (Payne 1977a, Rothstein 1990, Sealy 1992). Los huevos de algunos
cuclillos parasitos son mds chicos que lo esperado segiin el tamafio corporal de los
adultos lo que aseguraria la correcta incubacién por parte de hospedadores pequeiios
(Davies & Brooke 1988). Los periodos de incubacién pueden ser mas cortos que los
de sus hospedadores (Briskie & Sealy 1990), en el caso de los huevos de los
cuclillos porque se preincuban durante 24 hs dentro del oviducto materno
(Liversidge 1961, Payne 1973). Finalmente, algunos pichones parésitos expulsan a
los demas huevos y/o pichones. o matan a los pichones que pudiera haber en el
nido, quedando como tinicos receptores de la totalidad de la inversién parental de
sus hospedadores (Tabla 1.1).



1.6 a Costos del parasitismo v mecanismos de defensa de los hospedadores

El parasitismo de cria en aves ha sido considerado durante mucho tiempo como un
sistema ideal para el estudio de la coevolucién parasito-hospedador (Hamilton &
Orians 1965: Davies & Brooke 1989 a y b, Rothstein 1990). En el parasitismo de
cria obligatorio el parasito depende enteramente del hospedador para su
reproduccién y éste, a su vez, ve disminuido su éxito reproductivo, en distinto
grado, por efecto del parisito (Payne 1977a. Rothstein 1990). Si las adaptaciones al
parasitismo incluyen algin tipo de comportamiento agresivo del pichén parésito
hacia huevos y/o pichones del hospedador, las pérdidas en nidadas parasitadas
donde eclosioné el pichdn parasito son completas (la mayoria de los Cuculidae y
todos los Indicatoridae parasitos, Tabla 1.1). Atin cuando el pichén parasito conviva
con los pichones y huevos del hospedador (Anamospiza, Vidua y los tordos
parasitos Tabla 1.1 y 1.2), las nidadas parasitadas producen un menor niimero de
pichones volantones del hospedador que las nidadas sin parasitar (Friedmann 1929,
Rothstein 1975 b, Payne 1977a, Rothstein 1990, Soler 1990). Por lo tanto, se
sugiere que el parasitismo de cria podria ser una fuerte presion de seleccién a favor
del desarrollo de mecanismos de defensa que minimicen la incidencia y el impacto
del parasitismo en las especies hospedadoras (Rothstein 1975b, Payne 1977a.
Davies & Brooke 1989 a y b, Rothstein 1990).

Una de las adaptaciones para neutralizar los costos del parasitismo mds frecuente es
el reconocimiento del huevo parasito cuando se halla en el nido (Rothstein 1975 a,
Davies & Brooke 1988, Mosknes et al 1991). Especies que rechazan el huevo
parésito se denominan especies rechazantes y si no lo rechazan se denominan
especies aceptoras. Esta adaptacién no evita los costos asociados al evento de
parasitismo en si, como por ejemplo la rotura o remocién de huevos por parte de la
hembra parasita. El mecanismo antiparasitario mas eficiente seria entonces impedir el
acceso de la hembra parasita al nido. En ese sentido, varios hospedadores reconocen
a la hembra parasita como un peligro potencial cuando ésta se halla cerca de su nido
(Robertson & Norman 1976, 1977, Davies & Brooke 1988, Mosksnes eral 1990,
Uyehara & Narnns 1995).

Se ha descripto un unico ejemplo en el que la presencia del pichén parésito en el
nido podria resultar beneficiosa para los pichones del hospedador (Smith 1968,
1979). Este sistema involucra al tordo gigante Scaphidura orvzivora (Icterinae) que
es parasito de cria de Ictéridos coloniales. Los pichones del tordo gigante limpiarian

a los demds pichones que hubiera en nido de huevos y larvas de una mosca



ectoparasita (Philornis sp.) que es la principal causante de la mortalidad de esos
pichones. Cuando la infeccién con la mosca ectoparasita es alta, las nidadas donde
eclosioné el pichén de tordo gigante producirian mas pichones volantones del
hospedador que las nidadas sin pichén parisito. En este caso, las hembras
hospedadoras que potencialmente se beneficiarian al ser parasitadas por el tordo
gigante, no muestran agresividad alguna cuando la hembra parésita se acerca a su
nido.

Sin embargo, dos estudios realizados con las mismas especies en dreas distintas a la
del trabajo original no encuentran la misma tendencia (Robinson 1988. Webster
1994) y debido a los métodos poco claros que utiliza Smith, revisores posteriores
toman a este ejemplo con recaudo (Mason 1980. Rothstein 1990. Lyon

comunicacidn personal).

1.6 b Discriminacion de los hospedadores a nivel de huevos v a nivel de pichones
pardasitos.

Los experimentos de parasitismo artificial, que consisten en colocar huevos
parasitos en nidos de potenciales hospedadores. muestran que numerosas especies
rechazan huevos distintos de los propios (Rothstein 1975 a, Davies & Brooke
1989a, Mosknes er al 1991). Los muiiltiples casos de mimetismo entre huevos
parasitos y del hospedador (Tabla 1.1 y 1.2) han sido explicados como claros
ejemplos de coevolucién en el sistema parasito-hospedador (Rothstein 1977, Davies
& Brooke 1989a, Rothstein 1990). Cuando las especies que rechazan huevos
distintos a los suyos se enfrentan a la opcion de alimentar a sus propios pichones y a
los parasitos, los hospedadores no muestran ningun tipo de discriminacién ain
cuando las diferencias en algunos casos aparentan ser mucho mas obvias a los ojos
del observador (Davies & Brooke 1989b). Para explicar esta aparente paradoja y la
existencia de pocos ejemplos de mimetismo entre pichones parasitos y del
hospedador, se han propuesto hipdtesis adaptativas y no adaptativas. Como una
hipétesis adaptativa, se ha planteado que evolutivamente es mas facil que se
desarrollen mecanismos de reconocimiento de huevos, ya que éstos permanecen
inmutables durante toda la incubacidn, diferencidndose en ese sentido de los
pichones que cambian drasticamente de aspecto a medida que van creciendo.
Ademas. los errores en la discriminacién que implicaran rechazar pichones propios
son mas costosos que los que se pagan al equivocarse a nivel huevos debido a que

ya se ha realizado una inversién parental mayor (Davies & Brooke 1988).



Entre las hip6tesis no adaptativas una presenta a los pichones pardsitos como
"supraestimulos" que manipularian a sus padres adoptivos (Dawkins & Krebs
1979). Tomando como ejemplo a los experimentos que muestran que algunas aves
prefieren incubar huevos artificiales hasta 2 veces mas grandes que los propios
porque éstos actian como supraestimulo (Tinbergen 1969), Dawkins y Krebs
(1979) consideran que el comportamiento de pedido de los pichones parésitos
manipularia positivamente el sistema nervioso central de los hospedadores creando
una suerte de "adiccién” de la que no pueden escapar.

Los experimentos realizados colocando pichones de especies no parésitas en nidos
de hospedadores del cucti comin. Cuculus canorus (Davies & Brooke 1989b) y del
tordo cabeza marrén Molothrus ater (Eastzer et al 1980) muestran que en algunos
casos pueden ser criados tan exitosamente como los verdaderos pardsitos. por lo que
no sustentan la hipétesis del "supraestimulo”.

El hecho de que algunas especies hospedadoras presentaran niveles intermedios de
rechazo hacia los huevos parésitos, hizo que se postulara la existencia de algin tipo
de aprendizaje en el reconocimiento de sus huevos. En estas especies. los individuos
necesitarian de un primer contacto para "memorizar” el aspecto de sus propios
huevos. Este aprendizaje podria desarrollarse inicamente durante la primera
reproduccién o bien, podria repetirse en cada evento reproductivo de la vida del
individuo (Rothstein 1974). En el pnmer caso. el nivel de aceptacién hacia los
huevos parésitos seria mayor durante la primera reproduccién. Posteriormente, este
mecanismo se verificé en un hospedador del cuci comiin en el que los individuos de
un afio de edad, que se distinguen por caracteristicas del plumaje, presentaron
mayores niveles de aceptacién hacia los huevos parasitos que los adultos (Lotem et
al 1992, 1995). Los modelos tedricos generados a partir de la confirmacién de la
existencia del aprendizaje en el reconocimiento de los huevos propios durante la
primera temporada reproductiva, no se aplican al reconocimiento de pichones en los
casos en que el pichén parésito agrede a los pichones del hospedador. Los huevos
del parasito y del hospedador coexisten dentro del nido; no asi los pichones: ya que
el pichén parésito expulsa a los del hospedador al poco tiempo de nacer. Ain
habiendo sido parasitado durante la primera reproduccién lo que implicaria que el
hospedador considerara a los huevos parasitos como propios, en futuras
reproducciones aceptard tanto a sus huevos como a los paréisitos. El éxito
reproductivo del hospedador que fue parasitado durante 1a primera reproduccién
dependera sélo de la frecuencia con la que es parasitado en el futuro. Si considerara

como propios a los pichones que ve en la primera reproduccién y es parasitado



exitosamente durante la misma, aprendera a reconocer como propios s6lo a los
pichones parasitos. Cuando en futuras reproducciones no sea parasitado, sus
pichones seran diferentes del pichén parasito, por lo que, los rechazard. En este
caso, el éxito reproductivo del hospedador que fue parasitado durante la pnmera

reproduccién serd igual a cero independientemente de que fuera parasitado ono en el
futuro (Lotem 1993).

El reconocimiento de pichones ha sido descripto en especies semiprecociales de aves
marinas que anidan en colonias (Buckley & Buckley 1972). En ese caso es
importante para los padres reconocer a sus propias crias cuando regresan a
alimentarlas porque éstas abandonan el nido tempranamente y son muy méviles. En
las especies altriciales, no hay posibilidad de que los pichones abandonen el nido
salvo cuando pasan a ser volantones por lo que no se seleccionaria evolutivamente el
reconocimiento de pichones. Aparentemente. la conducta general entre las especies
altriciales es la de alimentar a todo pichén que esté en su nido. Las dnicas
excepciones a esta conducta se observaron justamente en los sistemas en los que
existe mimetismo a nivel de pichones. En el caso de los Vidua, en el que pichones
del hospedador y del parésito poseen un patrén de manchas especifico en el interior
del pico, los hospedadores alimentan sélo a los pichones que poseen ese patrén
(Nicolai 1974). El tordo musico Molothrus badius que es parasitado por un parasito
de cria con pichones miméticos (tordo pico corto M. rufoaxillaris ) y un parasito de
cria con pichones no miméticos (tordo renegrido M. bonariensis ), cria exitosamente
a ambos pardsitos mientras permanecen en el nido. Sin embargo, en cuanto lo

abandonan. alimentaria preferentemente a los pichones miméticos del tordo pico
corto (Fraga 1986).

1.7 Coevolucion dentro del parasitismo de cria: carrera armamentista o equilibrio
evolutivo?

Los mecanismos de defensa de los hospedadores como por ejemplo 1a agresién
hacia los parésitos y la discriminacién de huevos, seleccionan a su vez a favor de
contraadaptaciones en el parasito, por ejemplo un rapido comportamiento de
oviposicién y el mimetismo de huevos (Davies & Brooke 1988, 1989:; Rothstein
1990). Sin embargo, un gran nimero de especies hospedadoras estudiadas no
muestra evidencias de haber desarrollado mecanismo de defensa alguno frente al
parasitismo, o los individuos presentan distintos niveles de discriminacién hacia los
parasitos dentro de la misma poblacion. Para explicar dicho fenémeno se han

propuesto dos hipdtesis principales. Una plantea que los parésitos de cria y sus



hospedadores estdn coevolucionando continuamente a través de una tipica "carrera
armamentista" de adaptaciones y contraadaptaciones mientras que segtn la hipétesis
alternativa, han alcanzado algin tipo de equilibrio evolutivo.

Segin la primera hipdtesis. la aceptacién de huevos y/o pichones parésitos es el
resultado no adaptativo de un retardo evolutivo en el desarrollo de
contraadaptaciones al parasitismo por parte de los hospedadores (Rothstein 1982,
Brooke & Davies 1988, Davies et al 1989, Rothstein 1990). Este tipo de retardo
seria facilmente explicable debido a la asimetria planteada dentro de la carrera
armamentista. El parasito necesariamente tiene que haber sido aceptado como huevo
v criado exitosamente como pichdn para llegar a reproducirse. En cambio. el
hospedador aiin cuando sea parasitado exitosamente por un pardsito cuyo pichén
agrede a sus pichones al nacer. tiene una alta probabilidad de reproducirse
exitosamente en afios sucesivos (Dawkins & Krebs 1979).

De acuerdo con la hipétesis del equilibrio evolutivo, la interaccién parasito-
hospedador ha evolucionado hacia un equilibrio evolutivo en el cual el parasito es
aceptado al menos por algunos individuos de la especie hospedadora. Este equilibrio
seria el resultado de un balance adaptativo entre los costos y beneficios de la
discriminacién hacia los parasitos que son la consecuencia de las variables que
intervienen en el desarrollo de los comportamientos de defensa del hospedador. Por
ejemplo. los costos asociados a la remocién de los huevos pardsitos pueden ser en
promedio, mayores que el de aceptar y criar al pichén parésito (Rohwer & Spaw
1988, Reskaft er al . 1990. 1993). El parecido entre los huevos parasitos vy los del
hospedador hace que la probabilidad de incurrir en un error de discriminacién que
implique el rechazo de huevos propios. sea muy alta. penalizando asi a los
individuos que rechazan huevos (Marchetti 1992). Si los hospedadores requieren de
algin mecanismo de aprendizaje para reconocer a sus propios huevos (Victoria
1972, Lotem eral 1992, 1995), los parasitos podrian explotar justamente a aquellos
individuos que atn no han aprendido ha discriminar entre sus huevos y los del
parasito: por ejemplo los individuos que se reproducen por primera vez (Lotem ez al
1992). Por otra parte, segin la llamada "hipdtesis de la mafia" algunas hembras
parasitas monitorearian los nidos luego de parasitarlos. Cuando detectan que el
huevo parésito fue removido, predan sobre el nido (Zahavi 1979). Este
comportamiento resultaria en un muy bajo éxito reproductivo para los hospedadores
que rechazan los huevos pardsitos y por lo tanto, impediria la evolucién de
mecanismos discriminatorios en su poblacién (Soler eral 1995).
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1.8 Objetivos Generales.

El objetivo general de esta Tesis es analizar la interaccién entre un parésito de cria
generalista el tordo renegrido Molothrus bonariensis, y uno de sus hospedadores el
pecho amarillo Pseudoleistes virescens. Ambas especies pertenecen a la misma
subfamilia (Icterinae) y superponen ampliamente sus areas de distribucién (el 4rea de
distribucién del parisito incluye completamente a la del hospedador). El tipo de
ambiente que habitan hace suponer que son simpitricas de larga data. La vieja
simpatria de estas especies habria favorececido el desarrollo de adaptaciones y
contradaptaciones al parasitismo de cria. El tordo renegrido es extremadamente
generalista en cuanto a la seleccién de hospedadores (mas de 200 especies
registradas, Friedmann & Kiff 1985). pero es practicamente el Gnico parasito de cria
al que se enfrenta el pecho amarillo.

Luego de presentar la informacidn bibliogrifica existente acerca de la biologia
general de ambas especies (capitulo 2); en los capitulos siguientes se analiza la
interaccién del pecho amarillo y el tordo renegndo.

En el capitulo 3 se presenta informacién general sobre la biologia reproductiva del
pecho amarilio y del tordo renegrido.

En el capitulo 4 se analizan el comportamiento y las adaptaciones del tordo renegrido
al parasitismo de cria a través de su interaccién con el pecho amarillo. El andlisis de
los comportamientos y adaptaciones se subdivide entre los que involucran
directamente a la hembra parasita (remocién de huevos y sincronizacién de la puesta
con la hembra hospedadora). al huevo. y al pichén parasito. El monitoreo intensivo
de los nidos del pecho amarillo permite una aproximacién mas exacta al estudio de
ciertos comportamientos del parasito como por ejemplo la remocién de huevos del
hospedador. la sincronizacién de la puesta con la hembra hospedadora y la
frecuencia de parasitismo de un nido por mas de una hembra parasita.

En el capitulo 5 se analiza el efecto del parasitismo de cria sobre el éxito
reproductivo del pecho amarillo. Posteriormente, se identifica qué etapa del evento
de parasitismo (comportamiento de la hembra parasita. presencia del huevo parésito
en el nido o nacimiento del pichdn parasito) es la principal variable que afecta éxito
reproductivo del hospedador en los nidos parasitados.

En el capitulo 6 se analizan los mecanismos de defensa que posee el pecho amarillo
para enfrentar al parasitismo de cria del tordo renegrido. Se estudia qué costos del

11



parasitismo neutralizaria cada mecanismo de defensa encontrado y se hipotetiza por
qué no se desarrollaron otros mecanismos maés eficientes.

En el capitulo 7, se resumen las conclusiones generales del estudio.

A modo de apéndice. se presenta datos sobre el parasitismo ocasional del tordo pico
corto Molothrus rufoaxillaris, en el mismo hospedador.

12
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Capitulo 2

Biologia general de las especies y area de estudio.

2.1 Icterinae: filogenia y generalidades

La subfamilia Icterinae (Emberizidae) est4 restringida exclusivamente al continente
Americano. Comprende 23 géneros con 93 especies que se distribuyen desde
Alaska hasta la Patagonia y ocupan una gran variedad de ambientes (Blake 1968,
Howard & Moore 1984). Este grupo se habria originado en la regién pampeana de
Argentina y Uruguay a partir de un antecesor semejante a los demas Emberizidae.
con pico corto v fuerte adaptado para romper semillas (Beecher 1950). Los
miembros de esta subfamilia ocupan actualmente todos los nichos alimentarios
posibles entre los Passeriformes. Esta radiacién adaptativa seria el resultado de la
adquisicién de una mayor movilidad del pico con respecto al crdneo en sentido
vertical acompariada de una variada morfologia de los picos y de una fuerte
musculatura (Beecher 1951).

Dentro de esta subfamilia estdn incluidas las 5 especies de tordos parasitos. El
genero Molothrus incluye 5 especies de las cuales 4 son parasitos de cria obligados
y sélo una M. badius, cria a sus propios pichones. Un estudio reciente sobre la
filogenia de este género basado en técnicas de secuenciacién de ADN mitocondrial
(Lanyon 1992). revela que el parasitismo de cria en los tordos parasitos (4 especies
en Molothrus junto con Scaphidura oryzivora) tendria un origen tUnico. La dnica
especie no parasita del género Molothrus (M. badius), no estd més cerca
filogenéticamente de los tordos parésitos que los Ictéridos de otros géneros (Lanyon
1992). Asimismo. la filogenia obtenida apoya la hipétesis de que la especializacién

en uno (M. rufoaxillaris) o pocos hospedadores (Scaphidura orvzivora y M. aeneus)



bonariensis) la condicién mas evolucionada. Por otra parte, dado que Scaphidura
onzivora hace de taxén hermano entre 2 grupos de Molothrus parésitos,
probablemente se produzcan cambios en la nomenclatura de algunas de las especies
involucradas (Lanyon 1992).

2.2 Biologia general del pariasito de cria: el tordo renegrido,

Molothrus bonariensis.

El tordo renegrido, Molothrus bonariensis es una de las cinco especies de parasitos
de cria pertenecientes a la subfamilia Icterinae. Esta especie incluye siete subespecies
reconocidas actualmente (M. b. bonariensis, M. b. aequatorialis, M b.cabanisii, M
b. minimus, M b. riparius. M. b. occidentalis ¥ M b.venezualensis) que ocupan
gran parte de Sudamérica (Howard & Moore 1984, Figura 2.1).

Historicamente, su distribucidn estaba asociada a zonas de pastizal y bosques
abiertos del centro-sur de Sudamérica hasta el norte de la Patagonia; costas de Perd,
Ecuador, Colombia y Venezuela; las Guyanas y la isla de Trinidad en el Caribe
(Friedmann 1929, Figura 2.1 a). Su 4rea de distribucién actual se ha extendido
notablemente debido a la transformacién de bosques en pastizales para la ganaderia.
el aumento de la oferta de alimento por cultivo de granos como arroz y mijo (Post er
a 1990), y quizas su introduccién a dreas previamente no ocupadas debido a
escapes accidentales como ave de jaula (Friedmann 1929). Actualmente sélo esta
ausente en los Andes de altura, sur de Patagonia y areas no explotadas de la selva
Amazoénica (Ridgely & Tudor 1989, Figura 2.1). La subespecie M. b. minimus ha
invadido las Antillas (Post & Wiley 1977, Wiley 1985) y ha llegado hasta la
peninsula de la Flonda en América del Norte (Post et al 1993, Figura 2.1 b).
Paralelamente, la subespecie M. bh. honariensis probablemente introducida en Chile,
estd extendiendo su area de distribucién més al sur en la Patagonia y hacia el norte
en dreas anteriormente ocupadas por bosques siguiendo el avance de la frontera
agropecuana (Figura 2.1 ¢)

Existen diferencias de tamaiio de los individuos segin la subespecie; siendo M b
cabanisi la de mayor tamafio y M b minimus la menor (Friedmann 1929, Ridgely &
Tudor 1989). Los machos son de mayor tamafio y de color negro con brillo
metélico: mientras que las hembras son més pequeiias y de color gris oscuro (Figura

2.2). En algunas dreas se han descripto hembras de color negro y



Figura 2.1:

a) Distribucién histérica de las 7
subespecies del tordo renegrido.
Molothrus bonariensis.

b) Expansién de la subespecie
M.b. minimus.

¢) Expansién de la subespecie

M. b. bonariensis.

Basado en Friedmann (1929),
Cruz et al (1985). Ridgely &
Tudor (1989) y Post er al (1993).

A

L VA M. b. bonariensis [} M. b. riparius
B . b. cabanisii
2 M. b. minimus

- M. b. aequatorialis

M. b. occidenialis

M. b. venezualensis
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sin brillo (Hellmayr 1937). Los adultos se alimentan principalmente en el suelo de
insectos y granos, aunque aparentemente prefieren los insectos. Los granos que
consumen provienen principalmente de la alimentacién intensiva de ganado y sélo
provocaria dafios importantes en el cultivo del arroz (Friedmann 1929).

Forman bandadas numerosas que son residentes todo el afio. Muchas veces se
alimentan asociadas al ganado que al moverse espanta a los insectos facilitando su
captura. En inviemno, puede asociarse con otros Ictéridos formando bandadas mixtas
que confluyen a sitios de alimentacién comunes (Sclater & Hudson 1898,
Friedmann 1929, Weller 1967). Durante la noche se agrupan en dormideros: sitios

en arboles u otras estructuras a donde confluyen hasta varios miles de individuos

(Feare & Zaccagnini 1993). Durante la estacidn no reproductiva, en los dormideros
puede asociarse con otros Icténidos (Post & Willey 1977a).

Figura 2.2: Adultos de tordo rencgndo (M. b. bonariensis) macho (izquicrda) v hembra (derecha).

2.2.1 Reproduccion .
El tordo renegrido es un parasito generalista. Sus huevos se encontraron en nidos de
212 especies de aves y unas 59 de ellas son hospedadores efectivos. es decir que

crian con éxito sus pichones (Tabla 2.1).
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Familia o Subfamilia | Hospedadores |Hospedadores efectivos
Columbidae (48) 3 0
Picidae (82) ] 0
Crotophaginae (4) 1 0
Dendrocolaptinae (46) 1 0
Fumariinae (230) 25 4
Thamnophilidae (194) 3 1
Rhinocryptidae (30) 1 0
Tytirinae (22) 3 1
Tyranninae (290) 36 12
Cotinginae (63) 1 0
Hirundininae (25) 2 1
Troglodytinae (45) 8 4
Sturnidae (11) 7 4
Turdinae (38) 10 2
Polioptilinae (8) 1 1
Motacilinae(7) 3 0
Fringilidae (13) 2 1
Vireonidae (26) 5 2
Icterinae (65) 32 11
Parulidae (68) 5 1
Emberizidae (422) 60 14
Puasser domesticus ™ 1 0
Lunchuracucullata * 1 0
Total 212 59

Tabla 2.1: Ndmecro de especics parasitadas (hospedadores) ¥ nimero de especics que lograron criar
con éxilo a volantones del tordo renegrido (hospedadores cfectivos) distribuidas por familias o
subfamilias. Entre paréntesis acompanando a las familias v subfamilias, sc indica el nimero de
especices citadas para Sudaménca. El ¥ indica que se trata de especies no nativas, introducidas por cl

hombrec.

Basado en Fricdmann v Kiff (1985); actualizado a partir de: Wiley (1985), Fraga (1986), Post et al

(1990), De la Pena (1995) y Massoni v Reboreda (1995).

19




La temporada reproductiva en la provincia de Buenos Aires abarca desde mediados
de septiembre hasta enero-febrero (Hudson 1874, Friedmann 1929, Fraga 1982). El
sistema de apareamiento no estd bien determinado. Friedmann (1929) considera que
seria monGgamo pero llega a esta conclusién a partir de observaciones ocasionales
sin individuos marcados. Otro estudio considera que el sistema de apareamiento es
promiscuo, pero se basa unicamente en la frecuencia de recapturas en trampas-cebo
de parejas de individuos marcados (Mason 1987). En el tordo cabeza marrén, M.
ater, estudios realizados a partir de individuos marcados reportan un sistema de
apareamiento promiscuo (Elliot 1980). monégamo con casos de poliginia (Teather &
Robertson 1986) y completamente monégamo (Dufty 1982 a y b). Probablemente el
sistema de apareamiento flexible esté correlacionado con vanables ecolégicas que
incluirian tanto el tipo de ambiente que podria condicionar la distribucién de

hospedadores (Elliot 1980). como la relacién de sexos (Teather & Robertson 1986).

A diferencia del tordo cabeza marrén M. arer, las hembras del tordo renegrido no
defenderian areas de nidificacién de potenciales hospedadores (Friedmann 1929,
Fraga 1978, Dufty 1982 b, Darley 1983. Fraga 1985, Smith & Arcese 1994, pero
ver Fleisher 1985). La bisqueda de nidos a parasitar quedaria a cargo de la hembra
y estaria restringida a horas de la mafiana (Hoy & Ottow 1964,.Post & Wiley 1977
a, Fraga 1985). La localizacidén de los mismos se realizaria mediante la observacién
silenciosa de los potenciales hospedadores. principalmente durante 1a construccién
del nido (Fraga 1985, Wiley 1988). Se han descripto también comportamientos mas
activos como por ejemplo vuelos rasantes que al espantar a la hembra de la especie
hospedadora permitiria descubnir la localizacién del nido (Wiley 1988). Este ultimo

comportamiento se realizaria cuando las hembras parasitas se movilizan en grupos.

En la mayoria de las hembras de los Passeriformes, el ovario y oviducto izquierdos
que son los Unicos funcionales, se retraen luego de producir un nimero de huevos
que coincide con el tamafio de puesta (Lewis 1975, Farner & Wingfield 1980). Esto
determina que existan intervalos de 5 dias como minimo entre la pérdida de un nido
y la puesta del primer huevo en el nido de reemplazo (Dixon 1978). Al menos en el
tordo cabeza marrén M. arer, no existe remisién del ovario u oviducto y los
intervalos entre puestas de -4 huevos se reducen a 1-2 dias (Scott & Ankey
1983). La produccién media de huevos en esta especie se estima en 0.7 huevos/dia
(Scott & Ankey 1979). De acuerdo con la longitud de la estacién reproductiva, la
fecundidad anual de las hembras podria oscilar alrededor de los 30-50 huevos al
afio (Scott & Ankney 1980).
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En el tordo renegrido M. bonariensis los tamafios de puesta se estimaron en 4-5
huevos (Davis 1942). En un estudio sobre la subespecie M. b. minimus realizado en
Colombia donde la temporada reproductiva abarca 9 meses, la produccién diana de
huevos se estimé en 0.66 huevos/dia (Kattan 1993).

2.2.2 Huevos v pichones.

Se han descripto 2 morfos principales para la coloracién de los huevos. El
denominado manchado es el mas abundante y tnico presente en gran parte del drea
de distnbucién de la especie. Los huevos incluidos dentro de esta denominacién son
de fondo blanco. grisidceo o marrén claro. con manchas de tamafio y coloracién
variables distribuidas uniformemente. En el este de Argentina, Uruguay y sureste de
Brasil se ha descrnipto ademas la presencia del morfo blanco: huevos completamente
blancos y sin manchas (Hudson 1874, Fnedmann 1929. Figura 2.3).

Frgura 2.3: Variacion en la coloracion de los huevos de tordo rencgrido hallados en nidos de pecho
amanllo (Loc. General Lavalle).

En Argentina. la frecuencia del morfo blanco de coloracién llega al 50 % en algunas
localidades (ej: Lobos provincia de Buenos Aires. Fraga 1978): va disminuyendo
hacia el noroeste (12% en Villa Maria. Cérdoba, Salvador 1983) hasta
aparentemente desapareceren Tucuman (King 1973) y Salta (Hoy & Ottow 1964).

Dentro del 4rea de distribucion del morfo blanco, podria considerarse a un tercer
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morfo denominado intermedio que incluye huevos con manchas muy ténues y que
parecen blancos cuando se observan desde una distancia de al menos 1m (Mason
1986a). Sin embargo, la frecuencia del morfo intermedio es siempre muy baja
(Fraga 1985, 1986, Mason 1986a). Si bien no existe ninguna evidencia directa. se
asume que cada hembra pone huevos de un tnico morfo de coloracién (Mason
1980, Fraga 1985).

Los huevos de todos los tordos pardsitos son de cdscara mas gruesa que los de los
Icterinae no parasitos (Spaw & Rohwer 1987, Rahn er al 1988). Aunque son del
tamafio que se esperaria produjera una hembra de ese peso; los periodos de
incubacién son levemente menores que lo que predice su tamafio (Briskie & Sealy
1990). En el tordo renegrido se registraron periodos de incubacién de entre 10y 12
dias (Fraga 1978. Wiley & Wiley 1980). Los pichones de tordo renegrido como los
pichones de los demds tordos parasitos. requieren de una dieta rica en proteinas
animales para su normal desarrollo. De ahi que especies hospedadoras que alimentan
a sus crias principalmente con semillas (algunos Fringillidae), frutos (Cotingidae,
Pipridae). o a partir de secreciones especiales (Columbiformes) no hallan sido
registradas como hospedadores exitosos (Friedmann 1929, Friedmann er al 1977,
Friedmann & Kiff 1985, Tabla 2.1). Los pichones son tipicamente altriciales. nacen
clegos. casi desnudos y cubiertos de plumén negro. Al cuarto dia desde la eclosién
comienzan a abrir los ojos (Friedmann 1929). A partir del dia 10 pueden abandonar
el nido, pero contindan dependiendo de sus padres adoptivos por un periodo de
entre 15 dias a un mes (Friedmann 1929, Fraga 1985).

2.2.3 Causas de la expansion territorial.

El drea de distribucion del tordo renegrido ha aumentado notoriamente desde
principios de siglo. La subespecie M. b. minimus se extendid desde la isla de
Trinidad a todas las Antillas, habiéndose establecido hasta el sur de la peninsula de
la Florida en América del Norte (Post & Wiley 1977 b, Cruz eral, 1985, Post eral
1993). Paralelamente, la subespecie M.b. bonariensis entré en Chile (Friedmann
1929) y se esta extendiendo dentro de Argentina, Chile y Uruguay siguiendo el
avance de la frontera agropecuaria (Friedmann 1929, Hellmayr 1932, Johnson
1967).

Post y Wiley (1977a y b) consideraban que el uso del tordo renegrido como ave de
Jaula era responsable de su expansidn territorial y que la degradacion del habitat sélo
habia facilitado su establecimiento. Posteriormente se propuso que la transformacién
de los bosques en habitat favorables (Post er al 1990, 1993) y la alta capacidad

dispersiva de los individuos podrian explicar su distribucién actual y que sélo en el
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cruce de los Andes para llegar a Chile habria intervenido el hombre en forma directa
(Post eral 1993).

Su expansion seria andloga entonces a la que presenta M. ater en América del Norte
respondiendo a la tala y fragmentacién de los bosques nativos y a la creacién de

condiciones favorables debido a la expansién de la ganaderia (Mayfield 1965).

2.3 Biologia general del hospedador: el pecho amarillo

Pseudoleistes virescens .

El pecho amanillo Pseudoleistes virescens, que pertenece también a la subfamilia
Ictennae. habita zonas de bafiados y pastizales himedos aledafios en el NE de
Argentina. Uruguay y dreas vecinas del sur de Brasil (Ridgely & Tudor 1989.
Figura 2.5). Su distribucién estd completamente incluida dentro de la considerada
histérica para el tordo renegrido. Es una especie monomérfica (machos y hembras
iguales, Figura 2.4), los adultos alcanzan 75-80 g de peso. Se alimenta
principalmente en el suelo. A la vez que camina lentamente. va probando y
escarbando la tierra con el pico mediante un técnica denominada gapeo. Su dieta esta
compuesta mas de un 90 % de invertebrados (insectos: coledpteros y lepiddpteros v

ardcnidos) complementada con algunas semillas (Darrieu eral 1996).

Figura 2.4: Individuo adulto de pecho amanllo en Canal 2.



Durante la temporada no reproductiva forman bandadas de 20-30 individuos (Sclater
& Hudson 1898, Orians 1980). Estos grupos se disuelven en septiembre-octubre
cuando comienza la temporada reproductiva (Onans 1980), pero ocasionalmente
pueden mantenerse grupos de animales supuestamente no reproductivos (Orians er df
1977).

Figura 2.5: Distribucion del pecho amarillo, Psendoleistes virescens.
Basado en Ridgely & Tudor (1989).

Es una especie monégama y no territorial. En la provincia de Buenos Aires, la

temporada reproductiva se extiende desde septiembre a diciembre (Sclater & Hudson
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1898, Gibbson 1918, Orians 1980). Durante la temporada reproductiva macho y
hembra viajan juntos hacia los sitios de alimentacién y durante las visitas al nido.
Los nidos pueden encontrarse desde 4 m hasta cientos de metros de distancia entre sf
sin que en ningln caso se observen interacciones agonisticas entre los individuos
(Onans eral 1977).

El nido es abierto y con forma de taza (Figura 2.6). La hembra lo construye sin la
ayuda del macho a partir de un entretejido de pastos verdes que tapiza internamente
con barro (Onans 1980). Los estudios mas antiguos afirman que preferiria anidar en
arbustos y 4rboles bajos usando en menor medida cortaderas (Cortaderiaselloana) y
cardos (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918). Un estudio posterior encuentra
que anida principalmente en cortaderas vy totoras (7vpha lattifolia) (Orians 1980).
Elige para anidar sitios cubiertos cercanos a areas de alimentacién ubicando el nido a
una altura de 0.5-1.5m.

La puesta es de 4-5 huevos aunque ocasionalmente ponen 6 (Gibbson 1918). Los
huevos son alargados, de fondo blanquecino y con abundantes manchas marrones

que convergen hacia el polo mayor (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918, Figura
2.6).

Figura 2.6: lzquierda: Nido de pecho amarillo en Cvanaracardunculus. Derecha: Nido con 3 hues os
de pecho amanllo parasitado con huevos de tordo renegrido del morfo manchado (centro. arriba) v
blanco (centro. abajo).



La incubacién queda exclusivamente a cargo de la hembra (Orians 1980). A partir de
este momento pueden intervenir otros individuos. los ayudantes en el nido (Skutch
1961), que junto con el padre proveen de alimento a la hembra mientras incuba
(Onans eral 1977). Al producirse la eclosion de los pichones puede aumentar el
nimero de ayudantes que les proveen alimento junto con ambos padres. Nada se
sabe sobre el sexo de los ayudantes o el grado de parentesco con los duefios del
nido, aunque parece poco probable que se trate de individuos provenientes de nidos
vecinos.(Orians er al 1977). El alimento entregado a los pichones consiste
principalmente en larvas de Lepidoptera y arafias (Orians 1980).

Los estudios anteriores coinciden en que es una especie muy parasitada por el tordo
renegrido (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918, Friedmann 1929). Incluso dos
autores. mediante observaciones previas independientes, sugieren que podria
rechazar los huevos pardsitos del morfo blanco, que son los mas distintos a los

suyos. aceptando en cambio los del morfo manchado (Hudson 1920, Orians 1985).

2.4 Area de Estudio.

El estudio se llevé a cabo en la localidad de General Lavalle (36° 20°S. 56° 54°0).
Provincia de Buenos Aires (Figura 2.7). La zona de General Lavalle pertenece a la
subregion fitogeografica denominado "Pampa Deprimida”. caracterizada por una alta
proporcién de suelos halomérficos y deficientes condiciones de drenaje, lo que
determina la presencia de ambientes saturados de agua o inundados durante gran
parte del afo. El drea incluye tierras bajas de no mas de 2 m. de altura sobre el nivel
del mar. con una gran proporcidn de tierras anegadas y numerosos canales de
desagiie artificiales. La escasa pendiente de la regién y su bajo potencial
morfogenético determinan drenajes de tipo endorreico o arreico. Las caracteristicas
topograficas y climaticas determinan largos periodos de inundacién cuando se
producen abundantes Iluvias. lo cual ocurre 3 a 6 veces en cada centuria (Soriano
1991). Existen algunas zonas altas formadas por cordones de conchilla y arena que
raramente exceden los 4 m de altura. Estos cordones tienen su origen en fuerzas
edlicas que actuaron durante periodos paleoclimaticos y en las oscilaciones del nivel
del mar del Cuaternarnio (Tricart 1973).

El clima es templado y himedo. con precipitaciones promedio de 1000 mm. anuales

y una temperatura media anual de 15 °C, alcanzando los 21 °C en verano y alrededor

de 9 °C en invierno. Dos periodos de lluvias son caracteristicos. el primero durante

los primeros meses del afio (Marzo—Abril). mientras que el segundo se produce
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entre Octubre y Noviembre. Los minimos mas importantes en las precipitaciones se
producen uno a fines del inviemno y otro en enero; este ultimo coincide con las
maximas temperaturas anuales y es el que mas influye sobre el desarrollo de las
comunidades vegetales. Si bien las temperaturas medias minimas de los meses més
frios no descienden por debajo de los 0° C, pueden producirse heladas entre abril y
octubre. Los vientos predominantes son del Este. y con mayor desarrollo en el

verano (Vervoost 1967).
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Figura 2.7: Mapa de la region sudeste de la depresion del Salado. Por razones de espaclo, solo se
senala la ubicacion de las localidades mis al norte (San Clemente del Tuvi) v sur (Mar de Ajo) del
Partido de La Costa. El rectdngulo color lila schala la ubicacion del drea donde s realizé el
estudio.

Distintas comunidades vegetales estdn asociadas a los desniveles topograficos
presentes en laregién. En las zonas de tierras més altas. con buen desarrollo de la
capa de himus y sustrato de arena. se presenta la estepa de gramineas (Bromus
sp-.Lolium sp. Paspallum sp. etc). En las zonas bajas, en depresiones de forma de

cubeta, se encuentran algunos arbustos como el duraznillo blanco (Solanum
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glaucophvllum) y en los suelos bajos arenosos anegadizos temporarios, cardas
(Eringium sp.). La vegetacién asociada a las depresiones mas importantes estd
compuesta de juncos (Scirpus californicus), duraznillo blanco y senecio (Senecio
sp.) en orden decreciente de anegabilidad. En areas de suelos arenosos hiimedos se
desarrollan las cortaderas (Cortaderia selloana) y cuando son de tipo salino
predominan los junquillos negros (Juncus acurus). En lagunas y bajos de agua
permanente hay grandes parches de juncos y en menor medida, totoras (Typha sp.).
En las zonas altas de cordones de conchilla se desarrolla el monte de tala (Celris rala)
con sombra de toro (Jodinia rhombifolia) y duraznillo negro (Cestrum parqui) como
estrato arbustivo (Vervoost 1967).

La cria extensiva de ganado bovino, ovino y equino sobre pastura natural es la
principal actividad econémica de la zona.

Durante las temporadas reproductivas de 1992-1995 (octubre-diciembre), la
bisqueda de nidos del pecho amarillo se realizé principalmente a ambos lados de un
camino de tierra paralelo a un canal artificial (Canal 2) en una porcién de 15 Km de
longitud ("Canal 2", Figuras 2.8 y 2.9). La vegetacién preponderante utilizada por
el pecho amarillo como sitio de nidificacidn estd constituida por cardos (Cyvnara
cardunculus, Carduus acanthoides) asociados al terraplén del camino y junquillos
negros (Juncus acutus) en las zonas bajas inundables y en menor medida. algunas
cortaderas (Cortaderia sellouna). En los bajos propiamente dichos hay pequefios
parches de totoras (Tvpha sp) que también podrian ser utilizados para la
nidificacién. La bisqueda de nidos se restringié a dreas donde podia accederse por

tierra, por lo que los bajos no fueron revisados.
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Figura 2.8: Aspecto general de los cardales (principalmente conlormados por Cvuaracardunculus)
asociados al terraplen del camino paralelo al Canal 2.

Figura 2.9: Vista de un grupo de junquillos negros (Juncus acutus) a la vera del canal 2. Los
Junquillos negros aunque con baja densidad, son muy usados comos sitios de mdificacion.
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Capitulo 3

Biologia reproductiva del hospedador y del parasito.

3.1 Introduccidén

El pecho amarillo Pseudoleistes virescens (Icterinae), habita zonas de bafiados y
pastizales himedos aledafios en el NE de Argentina, Uruguay y areas vecinas del
sur de Brasil (Ridgely & Tudor 1989). Su alimentacién se compone principalmente
de artrépodos del suelo (Darrieu et @ 1996). Fuera de la temporada reproductiva
vive en grupos numerosos. Estos grupos se disuelven en septiembre—octubre
cuando se inicia la temporada reproductiva que se continda hasta diciembre
(Hudson 1920, Orians 1980). Es una especie monégama y no territorial: el macho
acompaiia a la hembra en los viajes de alimentacién y durante las visitas al nido
(Onans 1980). El nido, de tipo abierto, es construido a una altura de alrededor de 1
m sobre arbustos bajos, cortaderas o cardos ubicados en las cercanias de los sitios
de alimentacién (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918, Orians 1980). La puesta
es en general de 4-5 huevos aunque ocasionalmente pone 6 (Gibbson 1918). Los
huevos son alargados. de fondo blanco y con abundantes manchas marrones que
convergen hacia el polo mayor (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918). La
incubacién queda exclusivamente a cargo de la hembra (Orians 1980). A partir del
inicio de la incubacién pueden intervenir otros individuos, los ayudantes en el nido,
que junto con el padre proveen de alimento a la hembra mientras incuba (Orians er of
1977). Al producirse la eclosién de los huevos puede aumentar el nimero de

ayudantes que, junto con ambos padres, entregan alimento a los pichones.

El tordo renegrido Molothrus bonariensis es una de las 5 especies de tordos
pardsitos de cria de la subfamilia Icterinae. Es altamente generalista en cuanto a la
seleccidn de hospedadores. Sus huevos se encontraron en nidos de 212 especies de
aves y al menos 59 de ellas han sido registradas como hospedadores efectivos

(Tabla 2.1). Su drea de distribucién actual abarca desde las Antillas hasta el norte de
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la Patagonia (Ridgely & Tudor 1989) y se encuentra en expansién. Debido a la
amplia distribucién geografica del tordo renegrido. su temporada reproductiva se
adapta a la oferta de posibles hospedadores y por ejemplo en Colombia, se extiende
durante nueve meses del afio (Kattan 1993). Las hembras de tordo renegrido son
aparentemente no territoriales (Friedmann 1929, Fraga 1978, 1985). La bisqueda
de nidos a parasitar queda a cargo de las hembras y se restringe a horas de la
mafiana (Friedmann 1929, Hoy & Ottow 1964, Fraga 1978, 1985, Wiley 1985). Al
igual que las hembras de tordo cabeza marrén M. ater. las hembras de tordo
renegrido usuaimente pican o remueven uno o mas huevos en el nido parasitado
(Friedmann 1929). Los huevos de tordo renegrido son extremadamente variables en
cuanto al color de fondo y marcas, pero pueden distinguirse 3 morfos principales:
blanco-inmaculado. intermedio y manchado (Mason 1986a). Como en todos los
tordos parasitos, sus huevos son de cdscara mas gruesa que los de los Ictéridos no
parésitos (Spaw & Rohwer 1987, Rahn er al 1988) y sus pichones no dirigen

comportamientos agresivos hacia los otros huevos y/o pichones que hay en el nido.

El drea de distribucién considerada histérica para el tordo renegrido incluye
completamente a la del pecho amarillo (Friedmann 1929). Este hospedador habita el
mismo tipo de ambientes abiertos que el pardsito y ha sido registrado como
altamente parasitado por esta especie (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918).
Observaciones previas indican que el pecho amarillo rechazaria huevos parasitos del

morfo blanco aceptando en cambio los del morfo manchado (Hudson 1920, Orians
1985).

En un parasito generalista en cuanto al uso de hospedadores, las especies
parasitadas pueden ofrecer distintas alternativas en cuanto al éxito de los huevos
parésitos depositados en sus nidos. Una primer aproximacién estid dada por la
existencia de mecanismos de defensa en el hospedador seleccionado. Los
mecanismos de defensa descriptos incluyen el impedir el acceso del parasito al nido
(Robertson & Norman 1976, Mosknes eral 1990. Neudorf & Sealy 1992, 1994) y
la discriminacién hacia los huevos parisitos (Rothstein 1975a, 1976, 1978,
Rohwer er al 1989. Mosknes er al 1991). Si el hospedador seleccionado no ha
desarrollado mecanismos de defensa eficientes, comienzan a intervenir otras
vanables relacionadas con la historia de vida de su especie. Aln incubando los
huevos parésitos exitosamente. la dieta que ofrece puede no ser la adecuada o los
pichones pardsitos pueden ser excluidos competitivamente por los del hospedador.

Si incuba los huevos y los pichones parasitos se desarrollan bien en el nido, la
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predacién puede ser muy alta. Una medida de la calidad del hospedador en cuanto al
éxito reproductivo del parasito incluyendo todas las variables involucradas, es la
proporcidn de sus huevos depositados en nidos de esa especie que producen

pichones volantones.

El objetivo de este capitulo es presentar los aspectos generales de la biologia
reproductiva del pecho amarillo. En primer lugar se hace una breve presentacién de
su interaccién con el tordo renegrido y posteriormente se estima su calidad como
hospedador.

3.2 Materiales y métodos.

3.2.1 Métodos y nomenclatura utilizados.

La buisqueda de nidos se realiz6 inspeccionando la vegetacion del drea en forma més
o menos sistematica. Durante 1992, 1a bisqueda se centré principalmente en éreas
cercanas a donde se localizaban los adultos. Durante las temporadas reproductivas
posteriores (1993-1994). se revisé la vegetacién independientemente de la presencia
de adultos, se le asigné una mayor cantidad de tiempo a la bisqueda de nidos vy,
ocasionalmente. se conté con la ayuda de otras personas. Cada nido fue identificado
con un nimero puesto en la planta en forma inconspicua y con una cinta de color
colocada a unos 10 m de distancia de éste, se facilité su reubicacién posterior. Se
determind el estadio en que fue encontrado (construccién, puesta. incubacién o con
pichones) y se le asigné una fecha que corresponde a la puesta del primer huevo del
hospedador. Si el nido fue localizado luego de iniciada la puesta, la fecha fue
estimada a partir del conocimiento sobre los intervalos de puesta, los periodos de
incubacion de los huevos, y las curvas de desarrollo en peso de los pichones del
hospedador. Los huevos fueron identificados por especie; y rotulados con tinta
indeleble siguiendo el orden de puesta para el caso de los huevos del hospedador y
el de aparicién en el nido para los huevos pardsitos. Durante 1992-1993 se midié el
ancho y largo de los huevos de ambas especies con un calibre (error de + 0.1 mm.).
Los huevos se revisaron en cuanto a si presentaban picaduras o roturas.

Los pichones de ambas especies se distinguen claramente desde la eclosién (ver
resultados). Los pichones fueron marcados con tinta indeleble en los tarsos para su
posterior identificacién. Aproximadamente a los 7 dias de edad. los pichones del

hospedador se anillaron con una combinacidn tnica de anillos de colores.
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Los pichones se pesaron mediante pesolas de 50 y 100 g (error de+x0.5y 1 g
respectivamente) hasta que escapaban del nido al intentarse su manipulacién (10-13

dias después de la eclosién).

Los nidos fueron revisados periédicamente (en lo posible diariamente 0 a lo sumo
dia por medio) hasta que fueron predados, abandonados o produjeran pichones

volantones.

Los pecho amarillo adultos suelen ser muy agresivos y atacan mediante vuelos
rasantes y golpes con las patas a predadores potenciales de sus nidos. Los
predadores potenciales en orden de importancia serian aves de rapifia: (Chimango
Milvago chimango. gavilan planeador Circus buffoni. comadrejas (Didelphis sp.),
culebras, lechuza de los campanarios Tvro alba y zorrinos (Conepatus sp). Los
adultos suelen responder con vocalizaciones, y vuelos rasantes sobre el
investigador frente a las manipulaciones de los huevos o pichones. Se consideré
que un nido poseia ayudantes cuando mds de dos adultos participaron de la defensa
activa del mismo en mds de 2 visitas. La distancia minima entre nidos fue de més de
10 m, por lo que se considera poco probable que las manipulaciones evocaran

comportamiento de defensa por parte de individuos pertenecientes a nidos vecinos.

Un nido fue considerado abandonado si en 2 visitas sucesivas, alin existiendo
huevos intactos o pichones en el nido, estos no eran atendidos. Se consideraron
evidencias de abandono del nido a la interrupcién de la puesta. la presencia de
huevos frios durante la incubacidn y la interrupcién de la alimentacién de los
pichones. En algunos casos. el nido fue abandonado porque se rompieron sus
ataduras y éste se cayé de la planta. Tanto los nidos predados como los
abandonados fueron considerados para el analisis como no exitosos: mientras que

se considerd exitoso a todo nido que produjo pichones volantones del hospedador
y/o del parésito.

Para calcular el éxito de eclosion de los huevos, sélo se consideraron aquellos nidos
que no fueron abandonados ni predados en los 5 dias posteriores a la eclosién del
primer huevo. A su vez. para calcular la supervivencia de los pichones nacidos,

sdlo se consideraron los nidos exitosos.
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3.2.2 Supervivencia diaria de los nidos

En poblaciones de aves numerosas, de gran movilidad y sin individuos marcados,
la forma m4s simple de calcular el éxito por nido es medir qué proporcién del total
de nidos localizados produjo pichones volantones. Cuando se trabaja con
Passeriformes, los nidos bajo observacién suelen ser una mezcla heterogénea que
incluye algunos nidos localizados desde estadios muy tempranos (construccién o
puesta) y otros nidos localizados después de nacidos los pichones. Como discute
Mayfield (1975). la probabilidad de que un nido llegue a producir pichones
volantones es una funcién directa del tiempo de exposicién de ese nido y por lo
tanto. no es independiente del estadio en que fue localizado. La probabilidad de
éxito entonces es mayor en nidos localizados en estadios tardios del ciclo (finales de
la incubacién, pichones). Calcular el éxito reproductivo de los nidos combinando
todos los nidos independientemente del estadio en que fueron localizados
sobrestima el verdadero valor (Mayfield 1975, Johnson 1979, Hensler &
Nicholson 1981). El método de Mayfield (1975) sitia a todos los nidos a un nivel
comparable en base inicamente de la informacién de cuénto tiempo permanecieron
bajo observacién. El tiempo de observacidn se denomina tiempo de exposicién y es
una medida del resgo que tiene un nido de ser predado o abandonado. El tiempo de
exposicién se mide en unidades de dias-nido. Un nido que fue observado durante
un periodo de 4 dias antes de ser predado suma 4 dias-nido y es equivalente en
cuanto al nesgo de fracasar a 4 nidos distintos observados un dia cada uno. A partir
de la informacién de todos los nidos se calcula el tiempo de exposicién total en dias-
nido. Este nimero es el denominador que divide al total de nidos que fueron
predados o abandonados durante el periodo de observacién. El valor obtenido se
expresa como pérdidas por dias-nido y es un estimador de la tasa de mortalidad
diaria de los nidos (/1 ) El estimador de la supervivencia diaria (3) se calcula como
s = 1- m_ Se considera que la probabilidad de que un nido sobreviva un dia es
independiente de que lo haga en dias subsiguientes. En ese caso. la probabilidad de
qué un nido sobreviva por ejemplo durante todo el periodo de incubacién se calcula
como el estimador de la supervivencia diaria elevado a la longitud promedio de ese
periodo.

Los estimadores de la supervivencia diaria de los nidos se calcularon segin el
método de Mayfield (1975) para tres estadios: puesta, incubacién y con pichones.

Se consideré que el nido estaba en el estadio de puesta mientras el pecho amarillo
ponia sus huevos. El estadio de incubacién se consider6 desde la puesta del tltimo

huevo del hospedador hasta el nacimiento del primer pichén del hospedador o del
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parasito. Por Gltimo, se considerd al estadio de pichones desde el nacimiento del
primer pichén (del hospedador o del parésito) hasta que abandonara el nido el
dltimo volantén. El pecho amarillo inicia la incubacién con la puesta del anteiiltimo
huevo (ver capitulo 4). Esto implica que todos los pichones no nacen el mismo dia
por lo que, el periodo de incubacién promedio obtenido al considerar la
supervivencia diaria de los nidos es menor que el de la incubacién de los huevos
individuales.

La pérdida de un nido se ubicé en el punto medio del intervalo entre las dos iiltimas
revisiones (Mayfield 1975). Cuando las revisiones de los nidos son muy espaciadas
(de mds de 5 dias), la asignacién de las pérdidas al 50 % del intervalo entre
revisiones podria sobrestimar el tiempo de exposicién de ese nido (Johnson 1979).
Como las revisiones fueron en general a lo sumo cada tres dias, no se aplicé la
correccién de asignar las pérdidas al 40 % del intervalo entre revisiones (Johnson
1979). La comparacién estadistica entre las supervivencias diarias entre los pares de
estadios contiguos se realizé mediante el calculo de los cocientes AS/SE (AS) y su

aproximacién a una distribucién normal estdndar (Johnson 1979, Hensler &
Nicholson 1981).

Cuando la poblacién en estudio estd conformada por individuos con éxitos de
nidificacién muy diferentes. incluir a todos los nidos localizados desde cualquier
estadio no resulta en una muestra al azar. Los individuos menos exitosos van a estar
poco representados en la submuestra de nidos localizados tardiamente: por lo que se
sobrestima la supervivencia diaria de los nidos de la poblacién (Johnson 1979).
Para producir un estimador lo méds insesgado posible. los cdlculos del tiempo de
exposicion y pérdidas se realizaron a partir de la submuestra de nidos localizados
desde la construccién o puesta del hospedador. Para evaluar si existia algin efecto
del parasitismo en la supervivencia diaria de los nidos, los cédlculos se hicieron por

separado para nidos no parasitados y parasitados.

3.2.3 Efecto de las manipulaciones en la supervivencia de los nidos.

Para analizar si existia algiin efecto de las repetidas visitas en la supervivencia de los
nidos, durante las temporadas reproductivas de 1993 y 1994, 19 nidos fueron
revisados s6lo una vez por semana y sus supervivencias diarias fueron comparadas
con las de los nidos visitados diariamente.



A menos que se indique lo contrario, los resultados se presentan como la media *
error estandar de 1a media. Todas las comparaciones estadisticas se realizaron a dos

colas.

3.3 Resultados

3.3.1a) Biologia general del pecho amarillo.

Los pecho amarillo son residentes en la zona de General Lavalle durante todo el afio
(Weller 1967, Orians et d 1977. obs. pers). Durante la temporada no reproductiva
forman bandadas numerosas que se alimentan en los pastizales y bordes de bafiados
(Weller 1967, Orians 1980). A partir de septiembre-octubre. los grupos se separan
en parejas reproductivas. La fecha mas temprana de construccién de nido durante
los 3 afios de estudio fue aproximadamente el 15 de septiembre. Esos nidos
tempranos son construidos en general sobre cortaderas asociadas a rutas u otros

caminos vecinales no asociados a los canales artificiales, y no estan parasitados.

En Canal 2, la densidad de parejas reproductivas parece estar asociada al desarrollo
de los cardos que, por ser plantas anuales estarfan limitados por el aumento de la
temperatura y las lluvias.

Durante este estudio se localizaron y siguieron 418 nidos: 74 en 1992, 129 en 1993
y 215 en 1994. Un 70% (289) de los mismos fue encontrado en el estadio de
construccién o puesta y sélo un 3.3 % (14) fue localizado luego de la eclosién de
los pichones. El 89 % de los nidos se ubicaron sobre cardos (principalmente
Cynara cardunculus), un 9% sobre junquillos negros (Juncus acutus) y el resto
sobre cortaderas (Cortaderiaselloana). Esta distribucién aparentemente refleja la
distinta disponibilidad de especies vegetales en el drea muestreada.

El.inicio de la puesta de huevos en Canal 2 ocurre desde fines de septiembre y se
extiende hasta mediados de diciembre, con fechas extremas 26/9 y 15/12. El
ndmero de nidos que inician la puesta en el irea de estudio es maximo durante el
mes de noviembre (Figura 3.2). La puesta del hospedador fue de 4-5 huevos
aunque también hubo un 4 % de puestas de 6 huevos. Un 15 % de los nidos no
parasitados localizados desde la construccidn presentaron puestas de s6lo 3 huevos.
Se considera que al menos algunas de estas puestas reducidas muy probablemente
sean la consecuencia de eventos de parasitismo o predacién parcial no detectados
(ver capitulo 5). Los huevos del hospedador midieron en promedio 25.9+0.07 mm.
de largo y 19.09+0.04 mm. de ancho (Figura 3.4).
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La defensa activa del nido durante las revisiones se hizo més evidente a partir de
que los pichones tenfan 4-5 dias de edad. En los casos en los que el nido fue
predado antes de llegar a ese estadio, no fue posible determinar si poseia o no
ayudantes. Hubo nidos exitosos en los que los adultos no respondieron con
despliegues agonisticos durante las visitas del investigador, por lo que no pudo
determinarse la presencia o ausencia de ayudantes. S6lo en 51 de los 82 nidos que
llegaron a producir pichones volantones, los adultos respondieron a las
manipulaciones en forma consistente. En 21 de esos nidos (41.2%) se detectd
defensa activa por mas de dos adultos; por lo que se consideré que éstos poseian
ayudantes. Este porcentaje probablemente sea una subestimacién del valor real ya
que durante las observaciones focales a nidos en incubacién o puesta realizadas
como parte de la evaluacién de los mecanismos de defensa del hospedador entre un
40 (seccién 6.3.2) y un 60 % (6.3.3) de los nidos, tuvieron al menos 3 adultos
asociados.

El periodo de incubacién de los huevos del pecho amarillo fue de 14 dias (rango 13-
15). El éxito de eclosién de los huevos en nidos no parasitados fue de 71.5+5 %
(n=25 nidos). Los pichones de pecho amarillo al nacer tuvieron la piel rosada, con
escaso plumén blanco que se hace mds conspicuo sobre los ojos. Las boqueras eran
blancas y el intenor de la boca era rojizo. El intervalo de eclosién entre el primer y
tltimo pichén del hospedador en nidos no parasitados donde eclosionaron mas de 2
pichones fue de 1.07+0.26 dias (rango 0-2; n=13). En las aves en general, cuando
las entregas de alimento que proveen los padres no llegan a ser suficientes. se
genera una situacién de fuerte competencia entre los pichones lo que determina que
se produzcan marcadas diferencias en el desarrollo entre los primeros y dltimos
pichones en nacer. En casos extremos de competencia por alimento entre pichones.
los pichones de menor tamaiio (y udltimos en nacer) mueren en el proceso
denominado reduccién de nidada (Clark & Wilson 1981, Mock 1994). En el pecho
amarillo, en un 42.6 % de los 19 nidos no parasitados exitosos donde nacieron 2 6
mds pichones. se produjo reduccién de nidada. En estos nidos. la mortalidad como
consecuencia de la reduccién de nidada afecté al 18.9 % de los pichones. Si se
incluyen los nidos donde nacié un sélo pichdn. el éxito medido como proporcién de
los pichones nacidos que llegan a abandonar el nido en nidos no parasitados

exitosos fue del 86.4+4% (n=22 nidos localizados antes de la eclosién de los
pichones).
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Los pichones de pecho amarillo permanecieron en el nido durante 10-12 dias.
Durante los primeros dias posteriores al abandono del mismo se ubicaron en las
cercanfas del que fue su nido y eran escoltados por los adultos cuando se
trasladaban de un sitio a otro.

3.3.1b) Exito de los nidos: predacion y abandono.

La predacién y/o el abandono de los nidos fueron las principales variables que
afectaron el éxito reproductivo por nido en esta especie. Sélo el 12.8 % de los 289
nidos localizados durante la construccién o puesta llegaron a producir volantones:
no existiendo diferencias entre las temporadas 1992-94 (Chi-cuadrado de
homogeneidad. N.S. Tabla 3.1).

Afio | Nidos! | Exitosos> |Parasitados! (%)| Parasitismo miltiple3 (%)
1992 74 14/66 74.3. 46.6
1993 129 22/126 69.7 60
1994 215 371212 61.8 46.6

Tabla 3.1: Nimero 1otal de nidos localizados, proporcién de nidos que produjeron volantones de
alguna de las 2 cspecies. porcentaje de parasitismo Y proporcion de nidos parasitados con mds de un
huevo de tordo. Incluye los nidos localizados en los estadios de: construccién, puesta, incubacién y
pichones. 2v3lncluye los nidos localizados en los estadios de: construccion, puesta O incubacion.
3P0rccnlaje de nidos parasitados que recibicron mis de un huevo de tordo.

De los 289 nidos seguidos desde la construccidn o puesta, 101 no fueron
parasitados. Sélo 11 de los 101 nidos no parasitados produjeron pichones
volantones: los demds fueron predados o abandonados (Tabla 3.2, Figura 3.1). A
su vez, de los 188 nidos parasitados, sélo 26 produjeron pichones volantones (9
produjeron volantones de pecho amarnillo, 5 de tordo y 12 de ambas especies). Los
demas nidos fueron abandonados o predados (Tabla 3.2, Figura 3.1). No hubo
diferencia en la frecuencia de abandono o predacién entre nidos parasitados y no
parasitados (Chi-cuadrado de independencia, N.S).

Existe un efecto importante de la ubicacién del nido sobre la probabilidad de éxito
del mismo. Sélo el 15.5 % de los nidos construidos sobre cardos fueron exitosos:
mientras que ese porcentaje se incrementé al 36 % de los nidos si estos fueron
construidos en junquillos negros. Las diferencias son significativas (57/359 vs.
13/36. Chi- cuadrado de homogeneidad. P=0.002).
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Figura 3.1: Curvas de supervivencia para los nidos localizados desde la construccién o pucsia no
parasitados (n=101 circulos vacios) y parasitados (n=188 circulos llenos). El periodo de incubacién
de los huevos de tordo renegrido es de 12 dias mientras que el dei pecho amanllo es de 13 dias: por
los que la longitud del periodo de incubacion de los nidos parasitados es un dia mds corto v las

Ciclo de nidificacion (dias)

curvas estin desplazadas.
No parasitados Parasitados
Predados Abandonados Predados Abandonados
Construccién 0 0 0 2
Puesta 42 6 55 23
Incubacién 27 10 46 20
Con pichones 4 1 15 1

Tabla 3.2: Causa del fracaso (predacién o abandono) v etapa del ciclo de nidificacién del hospedador
en que sc produjo, de los nidos no parasitados (n=101) y parasitados (n=188) pertcnecientes a la
submuestra de nidos seguidos desde la construccién o puesta del pecho amarillo. Los abandonos
durante la construccion en nidos parasitados se corresponden a puestas del pardsito en nidos en
construccién donde no hubo puesta de huevos por parte del hospedador. En esta submuestra, sélo

11 nidos no parasitados v 26 parasitados produjeron pichones volantones.
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3.3.1c¢) Parasitismo del tordo renegrido.

El parasitismo durante las temporadas 1992/94 en Canal 2 incluyendo todos los
nidos independientemente del estadio en el que se los localiz6, fue del 66.5 % . El
nimero promedio de huevos pardsitos por nido en nidos localizados en
construccién o puesta y que liegaron a completar la misma fue de 2.09+0.14
huevos (n=110, rango 1-8). El 52.4 % de los nidos fue afectado por parasitismo
miiltiple: es decir recibié mas de un huevo parasito (Figura 3.3). No se detectaron
diferencias tanto en el nivel de parasitismo (Chi-cuadrado de homogeneidad
P=0.1), como en el nimero de huevos parasitos por nido (Kruskal-Wallis P= 0.30)
en los 3 afios de estudio (Tabla 3.1). Durante el mes de diciembre aumentaron
significativamente tanto la proporcién de nidos parasitados asi como el nimero
promedio de huevos pérasitos por nido (Figura 3.2).
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Figura 3.2: Ndimero de nidos de pecho amarillo (barras) no parasitados (porcién blanca) vy

parasitados (porcién sombreada) en periodos de quince dias durante la temporada reproductiva. Los

circulos blancos indican el mimero promedio de huevos pardsitos por nido parasitado. Los datos

corrcsponden a los 344 nidos localizados durante las temporadas reproductivas 93-94. Durante cl

mes dc diciembre aumentaron tanto la proporcion de nidos parasitados (Chi—cuadrado de

homogeneidad, P= 0.023) asi como ¢l promedio de huevos pardsitos por nido (Kruskal-Wallis.
=().009 y contrastes "a posterioni” P<0.05).
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3.3.1d) El tordo renegrido: huevos, pichones v calidad del pecho amarillo como
hospedador.

Los huevos de tordo renegrido midieron 22.7+0.08 mm. de largo y 18.07+0.05
mm. de ancho (n=120). Los huevos del parisito fueron significativamente mas
cortos y angostos que los huevos del hospedador (Prueba de t, P=0.001 en ambos
casos), aunque existié una cierta superposicion entre ambos (Figura 3.4). El
periodo de incubacién promedio de los huevos parasitos fue de 12 dias (rango 11—
13). Los pichones de tordo renegrido tienen al nacer la piel rosado-amarillenta y
plumén negro. Las boqueras pueden ser blancas o amarillas y el interior de la boca
es rojo. El éxito de eclosién de los huevos que permanecieron en el nido fue del
80.2+4% (n=71 nidos). La proporcién de pichones parasitos nacidos que llegaron a
abandonar el nido fue del 93.0+3% (n=49 nidos).

Nidos

1 2 3 4 5 6 7-8

Huevos parasitos

Figura 3.3: Distribucion de {recuencias de los huevos de tordo renegrido en los nidos parasitados de
pecho amarillo. El parasitismo multiple alcanzé al 52.4 % de los nidos.

En los 266 nidos parasitados cuando activos y localizados antes de la eclosién de
los pichones. se observaron un total de 484 huevos de tordo renegrido. Sélo 53 de
esos nidos fueron exitosos y produjeron 62 volantones de tordo. Por lo tanto, el
éxito reproductivo del tordo renegrido en nidos de pecho amarillo medido como
volantén por huevo fue del 12.8 %. EI éxito reproductivo medido como

volantén/huevo fue mayor que el registrado en nidos de chingolo Zonorrichia
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capensis (6.7 % 4/59) y de calandria Mimus saturninus (5.9 % 6/102), dos
hospedadores que nidifican en General Lavalle (Fraga 1978, 1985 Test de G de
homogeneidad P=0.05 y contrastes "a posteriori” P< 0.05).
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Figura 3.4: Medidas (largo v ancho) de los huevos de pecho amarilio (circulos vacios. n=302) v de
tordo renegrido (circulos llenos, n=120). Los circulos negros mds grandes v las lincas indican las
medias = cl error estindar de la media para cada especic.

3.3.2 Supervivencia diaria de los nidos.

Los 101 nidos no parasitados que fueron seguidos desde la construccién o puesta
representaron 297 dias-nido de exposicion durante el estadio de puesta, 500 en el de
incubacién y 161.5 en el de pichones. En base a las pérdidas observadas en cada
estadio (Tabla 3.2) se obtuvieron supervivencias diarias de 0.845, 0.924 y 0.969
para los periodos de puesta, incubacién y pichones respectivamente. La
supervivencia diana en el estadio de pichones fue mayor que en incubacién y esta a
su vez fue mayor que durante la puesta (P<0.006 para las 3 comparaciones).

Los 188 nidos parasitados representaron a 629 dias-nido de exposicién durante el
estadio de puesta. 969 en el de incubacién y 376 en el de pichones. Las
supervivencias diarias en base a las pérdidas observadas en cada estadio (Tabla 3.2)
fueron 0.868. 0.932 y 0.957 para los periodos de puesta, incubacién y pichones

respectivamente. Al igual que lo observado en los nidos no parasitados, la
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supervivencia diaria en el estadio de pichones fue mayor que en incubacién y esta, a
su vez, fue mayor que durante la puesta (P<0.05). No hubo diferencias en la
supervivencia diaria entre nidos parasitados y no parasitados en ningtn estadio
(P>0.30 en todas las comparaciones).

Asumiendo que 4.5 huevos es el tamaiio de puesta promedio del hospedador y que
la longitud promedio de los estadios de incubacién y de pichones esde 13 y 11 dias
respectivamente, la probabilidad de que un nido no parasitado sobreviva desde la
construccién es el producto de las supervivencias en todos los estadios (Mayfield
1975, Johnson 1979).

Pb(supervivencia) = 0.8454-5 x 0.92413 x 0.969!! = 0.119

La estimacién del 11.9 % es semejante al 12.8 % obtenido a partir de Ia muestra de
nidos seguidos desde la construccién o puesta (37/289). A su vez, la estimacién de
éxito obtenida a partir de la submuestra de nidos seguidos desde la construccién o
puesta es menor que el 18.07 % obtenido al excluir de la estimacién sélo a los nidos
encontrados luego de la eclosién de los pichones (37/289 vs. 73/404, Test de G de
homogeneidad, P=0.058).

3.3.3 Efecto de las manipulaciones en la supervivencia de los nidos.

No se detectd efecto de la frecuencia de visitas del investigador sobre Ia
supervivencia diaria de los nidos. Las supervivencias diarias para cada estadio en
los nidos revisados en forma intensiva no difirieron de las de los 19 nidos revisados
semanalmente (P>0.1 en las 3 comparaciones).

3.4 Discusion

El éxito observado en los nidos de pecho amarillo es aparentemente muy bajo. De
los nidos monitoreados desde la construccién o puesta, el 72.3 % de los nidos no
parasitados se perdieron por predacién y 18.9 % se perdieron por abandono:
mientras que entre los nidos parasitados los porcentajes fueron 61.7 % y 24 %
respectivamente (Tabla 3.1). Sélo aproximadamente el 12 % de los nidos que se
inician llegan a producir pichones volantones. Al menos parte del bajo éxito es
explicable por efecto del sitio de nidificacién. Los nidos construidos sobre cardos

son menos exitosos que los construidos en junquillos negros o cortaderas. Los
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nidos en cardo podrian ser mas accesibles a predadores por estar ubicados el borde
del camino que a su vez, podria ser usado por ellos como ruta de desplazamiento
durante la bisqueda de presas (Camp & Best 1994). Ademas, los cardos son muy
fragiles frente a situaciones climéticas adversas como fuertes vientos y lluvias lo
que hace que el nido rompa sus ataduras y se caiga. Ningin nido ubicado en
junquillos o cortaderas cayd por efecto del mal tiempo. El éxito observado es
sensiblemente menor que el promedio del 53.5 % calculado en una revisién de una
decena de especies de América del Norte que construyen nidos abiertos en arbustos
bajos o en el suelo (Martin & Li 1992). Sin embargo. las pérdidas son comparables
al 62-93 % observado en especies de diversos habitats que nidifican en arbustos
(Martin 1993). Mds de la mitad de los nidos de pecho amarillo que se inician (53.1
% estimado segiin las supervivencia diaria) no alcanzan a finalizar la puesta. Las
supervivencias diarias aumentan durante la incubacién donde dado ese
requerimiento, existe un mayor tiempo de atencién al nido. La supervivencia diana
de los nidos con pichones es ain mayor que en incubacién.

Numerosos autores encuentran que los nidos en el estadio de pichones son los mas
vulnerables a la predacién debido los continuos viajes de alimentacién que realizan
los padres y a los pedidos de alimento por parte de los pichones que hacen que el
nido sea mds conspicuo (Skutch 1949, Nice 1957, Young 1963, Redondo &
Castro 1992, Schaub eral 1992, Kelly 1993). En otros trabajos en cambio. se
observé que la supervivencia en el estadio de pichones es mayor que en el estadio
de huevos (Roseberry & Klimstra 1970, Best & Stauffer 1980). En el pecho
amarillo, el estadio de pichones resulta ser el menos vulnerable y. probablemente. el
patrén de supervivencia observado no sea independiente del hecho que su sistemna
reproductivo incluye ayudantes en el nido. Segiin Orians y colaboradores (1977)
éstos pueden asociarse al nido desde la incubacidn, pero su nimero tiende a
aumentar a partir del nacimiento de los pichones. Las observaciones de tiempo de
atencion al nido (ver seccién 6.3 3), muestran que la proporcién del tiempo total en
que un adulto permanece en el nido o a menos de 10 m del mismo (y que
potenciaimente podria defenderlo frente a predadores de tamafio comparable)
aumenta en el mismo sentido que las supervivencias diarias. Durante la puesta
temprana (1-2 huevos). el tiempo de atencién al nido es de apenas del 30 % y
aumenta al 70 % durante la puesta tardia (+ de 3 huevos) e incubacién.



En general, se ha asumido que la sincronia en la eclosién de los pichones es la
condicién tipica; por lo que los desvios de esta sincronifa deben ser explicados de
algin modo (Ricklef 1965). Los primeros trabajos que discuten existencia de
asincronia en la eclosidn en las aves, la plantean como una adaptacién a ambientes
en los que la oferta de alimento es poco predecible al inicio de cada temporada
reproductiva (Lack 1947, Ricklef 1965, Howe 1976, O'Connor 1978). En ese caso
seria adaptativo que el tamafio de puesta coincidiera con el maximo nimero de
pichones que pudieran ser criados durante las temporadas en las que el alimento es
abundante. Al iniciar la incubacién antes de la puesta del Gltimo huevo. los pichones
nacen a distintos tiempos y por lo tanto, poseen distintos niveles de desarrollo. Si el
alimento es abundante, todos los pichones nacidos lograrian abandonar el nido.
Cuando la oferta alimentaria no llega a ser suficiente, la competencia por alimento
entre hermanos produciria un ajuste en el nimero de pichones que efectivamente
pueden ser criados con ese nivel de alimento entregado al nido. Cuando el alimento
es limitante se pierden el o los dltimos pichones nacidos que son justamente
aquellos que han recibido una menor proporcién de la inversién parental total.
Posteriormente al hacer una revisién de la informacién empirica, Clark y Wilson
(1981) encuentran que en las especies altriciales. el inicio de la incubacién con la
puesta del anteidltimo huevo seria el comportamiento habitual, por lo que en realidad
la sincronia completa en la eclosidn de los pichones es en realidad la excepcidn.
Estos autores elaboran un modelo en el que la reduccién de nidada surge como
adaptacién para minimizar la predacién cuando ésta aumenta durante el estadio de
pichones. En el pecho amarillo, 1a mortalidad de los nidos en el estadio de pichones
es la menos significativa, por lo que la reduccién de nidada observada no ajusta a
ese modelo. Otras explicaciones alternativas a este fenémeno, proponen que el
inicio de la incubacién antes de la puesta completa seria necesario para garantizar la
viabilidad de los huevos y la asincronia en la eclosién de los pichones resultante
seria simplemente una consecuencia inevitable (Veiga & Vifiuela 1993).

La proporcién de nidos del pecho amarillo con al menos 2 pichones donde ocurrié
reduccién de nidada (42.6 %) es semejante a los valores registrados en otros
Ictéridos como por ejemplo Agelaius phoeniceus (40.8 %, Wittingham &
Robertson 1994) v Xanthocephalus xanthocephalus (59 %. Richter 1984). Incluso.
sin dar informacidn de la frecuencia con que ocurre, varios autores registran que
una de las principales causas de mortalidad entre los pichones de otros Ictéridos
seria la reduccidén de nidada (Howe 1976, Wiley &Wiley 1980). En todos los casos
anteriores. el sistema de apareamiento es poliginico (Wiley & Wiley 1980. Richter
1984, Wittingham & Robertson 1994) o flexible (Howe 1976) lo que implica que el



macho a menudo no asiste a la hembra con la crianza de los pichones. No es de
extrafiar entonces, que en muchos casos las entregas de alimento al nido no sean
suficientes. Sin embargo, 1a reduccién de nidada también ha sido observada en otro
Ictérido que posee ayudantes en el nido, el tordo misico Molothrus badius (Fraga
1986). Dado que el tordo miisico posee un nivel de parasitismo cercano al 100 %
por parte del tordo pico corto M. rufoaxillaris (Mason 1980, Fraga 1986), no es
posible analizar su impacto en ausencia del parasitismo de cria. La mortalidad de los
pichones de tordo musico por reduccién de nidada registrada por Fraga (1986) fue
del 18.5 % y es comparable al 18.9 % observado en los nidos no parasitados del
pecho amarillo.

La temporada reproductiva del pecho amarillo practicamente estd incluida por
completo dentro de la del tordo renegrido. Sélo los pocos nidos muy tempranos
(iniciados durante la segunda quincena de septiembre, Figura 3.2) escapan al
parasitismo. mientras que el resto son altamente parasitados. Tanto el porcentaje de
parasitismo asi como el nimero de huevos parasitos por nido aumentan hacia el
final de la temporada, patrén observado en otros de los hospedadores estudiados
(Fraga 1978, Salvador 1984, Fraga 1985). El nivel de parasitismo encontrado del
66 %. es alto pero comparable al 60-78 % observado en otros hospedadores de
zonas de distribucidn histérica (Sick 1958, King 1973, Fraga 1978, Salvador
1984. Fraga 1985, Cruz et al 1990). Incluso es menor que el 85-100 % registrado
para algunas especies de dreas de expansién reciente (Post & Wiley 1977a, Cruz er
a 1985, Wiley 1985, Post er al 1990). Sin embargo. dos estudios realizados en
Canal 2 durante noviembre-diciembre de 1994 en otras especies de Ictéridos,
encontraron niveles de parasitismo sensiblemente menores: 48 % en el varillero
comun Agelaius ruficapillus (Lyon inédito) y 27 % en el varillero de ala amarilla A.
thilius (Massoni & Reboreda 1995). La mayor presién de parasitismo del tordo
renegrido sobre el pecho amarillo podria indicar una cierta preferencia o una mayor
accesibilidad de sus nidos para las hembras parisitas.



El pecho amarillo es aparentemente mas eficiente como hospedador que las
calandrias o chingolos. dos especies que nidifican en el drea en donde se realizé el
estudio. Ademds, en el estudio realizado en el chingolo, el 84.4 % de los nidos
estudiados fueron localizados ya iniciada la incubacién (Fraga 1978, 1983a), por lo
que se podria estar subestimando el efecto de la predacidn en la calidad de ese
hospedador. El mayor tamafio corporal del pecho amarillo con respecto al tordo
renegrido no disminuyé su calidad como hospedador. En cambio en el tordo cabeza
marrén M. ater , se ha observado que los hospedadores mas pequefios serian

responsables de la cria exitosa de la mayoria de los volantones parésitos (Scott &
Lemon 1996).

En el capitulo siguiente se discuten las adaptaciones del tordo renegrido al
parasitismo y se busca identificar cudles de ellas son las responsables del alto éxito
reproductivo obtenido en nidos de este hospedador.
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Capitulo 4

Adaptaciones del tordo renegrido al parasitismo: su
interaccion con el pecho amarillo.

4.1 Introduccién

Entre los parasitos de cria altriciales existen dos estrategias principales en cuanto a
las adaptaciones de sus pichones. En la mayoria de los cuclillos estudiados
(Cuculus, Cacomatis, Chrysococcyx) el pichdn pardsito, expulsa a los demas
pichones y huevos que hay en el nido poco tiempo después de la eclosién (Davies &
Brooke 1988, Rothstein 1990, Brooker & Brooker 1991). Al menos en un género
de cuclillos (Tapera) y en todos los Indicatoridae parasitos, el pichén nace con un
gancho en el pico con el que mata a los demés pichones (Friedmann 1955. Morton
& Farabaugh 1979, Salvador 1982). En ambos casos. el pichén pardsito queda
como unico ocupante del nido no debiendo competir con otros pichones por
alimento o cuidado parental.

Por el contrario, en un género de cuclillos (Clamaror). los Vidua, Anamospiza
imberbis y todos los tordos, el pichén parésito carece de cualquier comportamiento
agresivo hacia los huevos y pichones que hay en el nido, por lo que compite con
otros pichones (pardsitos o del hospedador) que pudieran nacer.

Las adaptaciones descriptas para disminuir el efecto de la competencia en el nido
entre pichones parasitos y del hospedador son: 1) destruir algunos huevos del
hospedador en el nido a parasitar (Friedmann 1929, Carter 1986, Sealy 1992), 2)
seleccionar como hospedadores especies de menor tamaio corporal (Fnedmann
1929), 3) poseer periodos de incubacidn relativamente mds cortos que los de sus
hospedadores lo que hace que los pichones parasitos sean los primeros en nacer y
queden en situacién ventajosa frente a los demds pichones (Arias de Reyna 1982,
Brisky & Sealy 1990). 4) poseer una tasa de crecimiento mayor que la de los
pichones del hospedador (Werschkul & Jackson 1977. Soler & Soler 1991) y 5)



desarrollar un comportamiento de pedido de alimento mas intenso que el de los
pichones de su hospedador (Hudson 1920, Gochfeld 1979, Briskie eral 1994).

Varios estudios sobre la biologia del tordo renegrido en cuanto a la seleccién de
hospedadores (Cruz er al 1985, Wiley 1985, 1988) y a su interaccién con estas
especies fueron realizados en las Antillas y Puerto Rico (Post & Wiley 1977ay b,
Cruz eral 1985, Wiley 1985, Post etal 1990). Esta zona fue colonizada por el tordo
renegrido recién a partir la década del 50 y los hospedadores estudiados carecen en
general de adaptaciones frente al parasitismo de cria (pero ver Cruz eral 1985, Post
et al 1990). En las dreas donde el tordo renegrido tiene una larga historia de
simpatria con sus hospedadores, sélo se ha estudiado su interaccién con 4 especies:
el chingolo Zonotrichia capensis (Sick 1958, King 1973, Fraga 1978), la calandria
Mimus saturninus (Salvador 1984, Fraga 1985), el turpial de agua Agelaius

icterocephalus (Cruz er al 1985, 1990) y el tordo miisico Molothrus badius (Fraga
1986).

En el capitulo 3 se presentaron datos sobre e] éxito reproductivo del tordo renegndo.
El éxito observado en nidos de pecho amarillo (12.8 %) es mayor que el registrado
en nidos de calandria y de chingolo, dos hospedadores que también nidifican en la
zona de estudio (6.7 % y 5.8 %: respectivamente. Fraga 1978. 1985). Ademas. los
pichones parésitos abandonan los nidos del pecho amarillo con un peso promedio
mayor (alrededor de 40 g) que el obtenido en nidos de esos dos hospedadores (32 y
33 g respectivamente, Fraga 1978, 1985), lo que podria aumentar su probabilidad
de supervivencia futura. Los aduitos de pecho amarillo pesan 75-80 ¢ frente a los
40-60 g del tordo renegrido (subespecie M. b. bonariensis), por lo que, los
resultados previos no son Jos que se esperaria obtener si la competencia con los
pichones del hospedador fuera un factor de importancia para el desarrollo de los
pichones parasitos.

El objetivo de este capitulo es analizar las adaptaciones del tordo renegrido al
parasitismo a través de su interaccidn con el pecho amarillo. Se busca principalmente
identificar que comportamientos o adaptaciones son responsables del alto éxito
reproductivo observado en este hospedador de mayor tamaiio corporal.
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4.2 Materiales y métodos

4.2.1. Oferta de nidos de pecho amarillo en puesta y eventos de parasitismo.

Para analizar si existia alguna relacién entre la oferta de nidos en puesta y el nimero
de eventos de parasitismo, se dividié a las temporadas reproductivas en periodos de
5 dias. La relacién entre la oferta de nidos en puesta y el niimero de eventos de
parasitismo se analizé mendiante una regresion polinomial (Zar 1996).

Dada la alta tasa de predacién y abandono que presentan los nidos de pecho amarillo
en ese estadio. la oferta de nidos se midi6 en unidades de dia-nido (Mayfield 1975,
Capitulo 3). Sélo se trabajé con los datos de las temporadas reproductivas de 1993-
94, porque el esfuerzo de biisqueda de nidos durante 1992 fue menos exhaustivo
(ver 3.2.1).

4.2.2 Seleccién de nidos o parasitismo al azar? Distribucion de los huevos de tordo
renegrido en nidos de pecho amarillo.

Cuando la estacién reproductiva del hospedador estd completamente incluida dentro
de la del pardsito de cria como es el caso de este estudio, puede obtenerse
informacién sobre cdmo las hembras seleccionan los nidos a parasitar. Si las
hembras de tordo renegrido no discriminan y parasitan los nidos de pecho amarillo
al azar una vez localizados, es de esperar que la distribucién de nidoscon 0, 1, 2, 3,
4, ...1 huevos de tordo renegrido se aproxime a una distribucién de Poisson
(Mayfield 1965 b). Cuando las frecuencias observadas difieren de las esperadas
segun Poisson, el andlisis indica que algunos nidos serian mds dificiles de parasitar
que otros. Cuando se excluye del analisis a los nidos que no parasitados, se genera
una distribucién de "Poisson truncada”. L.a comparacién entre las frecuencias
observadas y las generadas por la distribucién de Poisson truncada, revela si las
hembras parasitas "evitan" parasitar nidos que ya han sido parasitados (Onans et al
1989).

El andlisis de las frecuencias observadas de huevos parasitos vs. las esperadas
segiin la distribucién de Poisson y de Poisson truncada, se realizé mediante el test
de Chi—uadrado de bondad de ajuste. El andlisis se realizé con los datos de las 3
temporadas (1992-1994). Para corregir por un posible efecto de 1a época del afio, se
repiti6 el andlisis dividiendo al total de nidos segiin el mes de inicio (octubre,
noviembre y diciembre).



4.2.3 Parasitismo segun el estadio del nido.

Los eventos de parasitismo del tordo renegrido fueron clasificados de acuerdo a la
etapa del ciclo de nidificacién del hospedador en que fue puesto el huevo parasito.
Un nido se considerd parasitado durante la construccién cuando el huevo de tordo
apareci6 antes de la puesta del primer huevo del hospedador, siendo este nido
posteriormente atendido. Se lo consideré parasitado durante la puesta cuando el
huevo parasito fue puesto simultdneamente con algin huevo del hospedador y
durante la incubacién cuando el evento de parasitismo ocurrié luego de la puesta del
dltimo huevo del hospedador. Todos los casos anteriores corresponden a
parasitismo de nidos activos. Un evento de parasitismo ocurri6 en nidos no activos
cuando el huevo fue puesto durante la construccién en nidos posteriormente no
ocupados. o en nidos previamente ocupados pero que al momento de ser parasitados
habian sido predados o abandonados.

4.2.4. Numero minimo de hembras que parasitan un nido.

El parasitismo miiltiple es decir, la presencia de mads de un huevo parasito por nido,
afecté a mas de la mitad de los nidos parasitados (ver capitulo 3). Los huevos
parasitos en ese caso pueden pertenecer a la misma hembra o a hembras distintas. El
nimero minimo de hembras que parasitan un nido. cuando éste fue parasitado con
un tnico morfo, se calculé como el maximo nimero de huevos parésitos que recibié
por dia. Cuando fue parasitado con mas de un morfo. el nimero minimo de hembras
que parasitaron se corresponde con el nimero de distintos morfos de huevos
pardsitos. Para estimar cudntos casos de parasitismo miiltiple involucraron a més de
una hembra, se trabajé con una submuestra de nidos con parasitismo miiltiple que
fueron seguidos dianiamente durante todo el periodo en el que fueron parasitados
(puesta e incubacién temprana).

4.2.5. Ubicacion temporal del comportamiento de picadura o remocion de huevos.

Para estimar cudndo se produce la picadura o remocién de huevos en el tordo
renegndo. se utilizé la informacién proveniente de los nidos con parasitismo simple
que fueron localizados al menos un dia antes de ser parasitados y donde se
detectaron picaduras o pérdida de huevos. En nidos con parasitismo muiltiple. si los
eventos de parasitismo ocurrieron en dias distintos, no es posible asociar
temporalmente el comportamiento de picadura o remocién de huevos con respecto al
parasitismo en si, por lo que estos nidos no fueron utilizados en la estimacién. Los

nidos con parasitismo miiltiple en los que todos los eventos de parasitismo



ocurrieron el mismo dia se incluyeron en la estimacién sélo si hubo remocién o

picadura de huevos y fueron localizados al menos un dia antes de ser parasitados.

Dado que el parasitismo miiltiple afecta mas de la mitad de los nidos parasitados, en
un gran nimero de ocasiones la hembra de tordo que llega a un nido para picar o
remover un huevo estaria en condiciones de elegir entre huevos parésitos o del
hospedador. Para poder estimar si la picadura o remocién es o no al azar, se utilizé
la informacién de todos los nidos donde se detectd picadura y/o remocién de huevos
y que 24 hs. antes contenian huevos de ambas especies. Asumiendo que el
contenido del nido no varié desde el dia anterior al evento de picadura. se determiné
cudantos de los huevos presentes el dia anterior permanecieron intactos en el mdo. La
comparacién entre el nimero de huevos de ambas especies que resultaron intactos
contra los que efectivamente fueron picados o removidos. se realizé mediante un test
exacto de Fisher (Daniel 1978).

4.2.6 Periodos de incubacion v desarrollo de los pichones de ambas especies.

En la mayoria de las especies altriciales, la incubacién propiamente dicha se inicia a
partir de la puesta del antedltimo huevo (Clark & Wilson 1981). Sin embargo. se ha
comprobado que en algunos casos puede haber cortos periodos de incubacién
intermitentes antes de la incubacién completa (Clark & Wilson 1981). Para evitar el
sesgo producto de la incertidumbre del verdadero inicio de la incubacién en la
estimacién de dicho periodo, se recomienda considerar solamente al ltimo huevo de
cada puesta (Nice 1954). El periodo de incubacién de una determinada especie
queda definido como el tiempo transcurrido entre la puesta y eclosién del ditimo
huevo de la nidada. En el caso de los pardsitos de cria, el sesgo no puede evitarse,
por lo que se considera que el hospedador comienza a incubar con el antedltimo
huevo (Briskie & Sealy 1990). Si el huevo parésito fue puesto antes o el mismo dia
que el anteiltimo huevo del hospedador. su periodo de incubacién se define como el
intervalo de tiempo entre la puesta del antedltimo huevo del hospedador y la eclosién
del huevo parasito. Si el huevo pardsito fue puesto después, su periodo de
incubacién queda definido como el intervalo de tiempo transcurrido entre su puesta y
eclosién.

Para construir las curvas de crecimiento de los pichones de ambas especies, se
utilizaron las medias dianias de los pesos de los pichones. Se utilizé la metodologia
propuesta por Ricklefs (1967) que implica ajustar los datos de crecimiento en peso a

una curva de tipo logistico. A partir del ajuste se determinan tres parimetros: la



asintota (A) que corresponde al peso asintético antes de abandonar el nido en las
especies altriciales. la tasa de crecimiento promedio (K) que es una medida de la tasa
a la que dicha asintota es alcanzada y el punto de inflexién (tp) o dia de maximo
crecimiento. Las curvas logisticas se transforman en rectas cuyas pendientes son
directamente proporcionales al K. La estimacién de todos los parametros se obtiene
mediante un ajuste iterativo a partir de una primera estimacién de la asintota (A) que
usualmente se realiza por medio del andlisis visual de la curva de peso. Para acelerar
dicho proceso. la primer estimacién de A se obtuvo a partir del ajuste de las medias

diarias de los pesos por cuadrados minimos a una funcién logistica de la forma:

A

—R(I—I())
1+é€

Las tasas de crecimiento promedio (K) de ambas especies se compararon analizando
las diferencias entre las pendientes de las rectas de regresién usando el test de t (Zar
1996).

Para todos los andlisis del desarrollo en peso, se utilizaron los datos de los pichones
que llegaron a volantones y aquellos que fueron posteriormente predados. Se
excluyeron Gnicamente datos de pichones que murieron en el nido por competencia
por alimento porque se consider$ que su crecimiento, y por consiguiente la curva de
peso resultante, era atipica.

Para estudiar la incidencia de la mortalidad de pichones por competencia en el nido.

se consideraron aquellos nidos no predados donde habian nacido 2 6 mas pichones
de una o ambas especies.

4.3 Resultados

El nimero promedio de huevos parasitos por nido en nidos localizados en
construccién o puesta y que llegaron al estadio de incubacién fue de 2.09+0.14
huevos (n=110 nidos. rango 1-8). El 53 % de los nidos fue afectado por parasitismo
miuluple, es decir, recibié mds de un huevo parasito. Del total de 541 huevos
pardsitos observados. 33 (6%) fueron del morfo blanco. 22 (4 %) del morfo
intermedio y 486 (90 %) del morfo manchado.
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4.3.1. Oferta de nidos de pecho amarillo en puesta y eventos de parasitismo.

El éxito de la estrategia de un parésito de cria reside en colocar su huevo durante la
puesta del hospedador. Si los parasitos de cria responden a la oferta de nidos en
puesta, existird una funcidn positiva entre nidos en puesta y eventos de parasitismo.
El nimero de eventos de parasitismo ajust$ a una funcién cuadratica de la oferta de
nidos en puesta (r 2 = 0.72, P<0.0001, Figura 4.1). Si bien el término cuadrético
fue muy pequefio (del orden de 10-3), tanto éste como el término lineal, fueron
altamente significativos (P<0.001 y P=0.008 respectivamente): no asf la interseccién
(P=0.79). De esta forma, el nimero de eventos de parasitismo seria directamente
proporcional a la oferta de nidos en puesta y sélo se verifica una caida leve frente a
ofertas mayores a 50 dias-nido (Figura 4.1).

Eventos de parssitismo

Oferta de nido en puesta (dias-nido)

Figura 4.1: Eventos de parasitismo cn funcién de la oferta de nidos en puesta en periodos de 5 dias.
La oferia de nidos cn pucsta se midié cn unidades de dias-nido. Se¢ grafican los datos conjuntos de las
icmporadas 1993-94 (39 periodos). Los casos de parasitismo ocurridos cuando la oferta de nidos en
pucsta {ue 0, ocurricron en nidos en incubacién o abandonados. La funcién ajustada fue de la forma
v=0.522 + 0.541 X + 0.0032 X 2. S6lo el término independiente fue no significativo,

4.3.2 Distribucion de los huevos de tordo renegrido en nidos de pecho amarillo.
Las frecuencias observadas de huevos de tordo renegrido en nidos de pecho amarillo
no ajustaron a la distribucién de Poisson (Chi-cuadrado de bondad de ajuste. gl= 5

P=0.0001). Se observé un mayor nmimero de nidos no parasitados y con niveles de
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parasitismo altos (mas de 5 huevos parésitos). A su vez, la categoria con uno y dos
huevos parésitos, fue menor que lo esperado por azar (Figura 4.2). Tampoco se
verificé el ajuste a la distribucion de Poisson truncada (Chi-cuadrado de bondad de
ajuste gl=4 P=0.0001). En forma similar. se observaron un mayor niimero de nidos
parasitados con un huevo y con mds de 5 huevos, mientras que los nidos
parasitados con 2 huevos fueron menos que los esperados. Cuando se analizan los
datos por periodo de la temporada reproductiva (mes), los resultados obtenidos son
similares (P<0.05 en todas las comparaciones) excepto durante el mes de diciembre.
Durante este mes las frecuencias observadas no difieren de la distribucién de
Poisson (P=0.22). pero si de la distribucién de Poisson truncada (P<0.03).

4.3.3 Parasitismo segun el estadio del nido.

Las hembras de tordo parasitaron los nidos activos mas frecuentemente antes del
inicio de la incubacién (puesta del antedltimo huevo, Figura 4.3). El 80 % de los
eventos de parasitismo ocurrieron durante la puesta y antes del inicio de la

incubacién.

[J Observados
Poisson

Poisson truncada

Hidos

[

T

2 3

Huevos Parasitos

Figura 4.2: Distribucién de frecuencias de los huevos de tordo renegrido en nidos de pecho amanillo:
obscrvada (barras blancas), complctamente al azar (Poisson, barras grises) v al azar dentro de los
nidos parasitados (Poisson truncada, barras gns oscuro). Son significativas las diferencias con la
distnbucion de Poisson y con la de Poisson truncada (Chi-cuadrado de bondad de ajuste P=0.001 ¢n
ambas comparacioncs).



Ademas de los eventos de parasitismo que pudieron ser asignados a un determinado
dia del ciclo de nidificacién del hospedador (n=120. Figura 4.3), hubo otros 244
para los cuales s6lo pudo saberse si ocurrieron en el nido cuando éste era activo o
1nactivo.

Del total de los 364 eventos de parasitismo, sélo 9 ocurrieron durante la
construccién en nidos no ocupados (n=3 nidos) y 20 en nidos luego de que éstos
fueran abandonados o predados (n=10 nidos).

4.3.4. Numero minimo de hembras que parasitan un nido.

Sesenta nidos con parasitismo miiltiple fueron observados diariamente sin
interrupcién durante la puesta e incubacién temprana. En 35 nidos (58.3 % ) hubo
evidencias de parasitismo por parte de mas de una hembra: es decir recibieron més
de un huevo pardsito por dia y/o fueron parasitados con huevos de morfos de
coloracién distintos. Veintiocho nidos fueron parasitados por al menos 2 hembras; 6
por al menos 3 y 1 por al menos 4.

40 - Puesta 1S
: g Incubacion
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1

Eventos de parasitismo (%)
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3-2-101 2 3 456 7 8 9 1011 12

Dias desde el inicio de la puesta del hospedador

Figura 4.3: Frecuencia de eventos de parasitismo (n=120) en las distintas ctapas del ciclo de
nidificacion del hospedador. El dia 0 corresponde al inicio de la puesta. El dia 4 (grisado)
correlaciona con la puesta del quinto huevo en puestas de 5 v con cl primer dia de puesta completa
cn puestas de 4 huevos. Se estima que la incubacidn se inicia con la puesta del antetltimo huevo;
scgun cl tamafio de pucsta corresponderia con los dias 2 v 3.
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4.3.5 Ubicacién temporal del comportamiento de picadura o remocion de huevos.

Se pudo determinar la fecha exacta de la picadura o remocién de huevos en 17 nidos;
3 de los cuales fueron parasitados mas de una vez durante un dnico dia (parasitismo
miltiple simultdneo). Asumiendo que las hembras que pican son las mismas que
parasitan (Sealy 1992), el 76.8 % de las picaduras o remociones ocurrieron en el

intervalo comprendido entre el dia anterior y posterior al evento de parasitismo
(Figura 4.4).

Porcentaje

3 -2 -1 O 1 2 3

Dias desde el evento de parasitismo

Figura 4.4: Ubicacion temporal del comportamicento de remocion o picadura de huevos con respeclo
al evento de parasiusmo. Se grafica la proporcion del total de remociones o picaduras de huevos en
funcidn del intervalo de tiempo cn dias con respecto a la apancién del huevo pardsito en ef mdo.
Intervalos de tiempo negativos corresponden a casos en quc la remocién precedié al evento de
parasitismo Vv cl intervalo O a pérdidas detectadas el mismo dia en que aparecid ¢l huevo pardsito. Se
grafica la informaci6n de 17 nidos observados diariamente al menos desde un dia antes de ser
parasitados dondc hubo picadura o pérdida de huevos (14 con parasitismo simple v 3 con
parasitismo multiple simultdneo, n=23 ¢ventos de parasitismo).

Dado que la mayor parte de las picaduras y/o remociones ocurren dentro del
intervalo un dia antes y un dia después al evento de parasitismo. para no subestimar
la frecuencia de la asociacién del comportamiento de picadura y/o remocién de
huevos con el de la puesta del huevo parisito. los nidos deben de haber sido
observados diariamente al menos durante ese periodo. La frecuencia de picadura de
huevos se estimé utilizando todos los nidos con parasitismo simple localizados al
menos un dia antes de que fueran parasitados y que no fueron predados hasta 1-2

dias después de ser parasitados. Los nidos con parasitismo muiltiple fueron incluidos



sélo si fueron localizados al menos un dia antes del primer evento de parasitismo y
no fueron predados hasta 1-2 dias después del dltimo. Todas las picaduras o
desapariciones de huevos se atribuyeron a los parasitos si ocurrieron dentro de ese

periodo.

Con este criterio, en nidos con parasitismo simple se picaron o perdieron 0.83+0.21
huevos del hospedador frente a los 1.55+0.18 en nidos con parasitismo miltiple
(Test de Mann—Whitney, P=0.01, n=23 y n=36 respectivamente). Sin embargo, si
se relativizan las pérdidas de huevos del hospedador al nimero de eventos de
parasitismo ocurndos, las diferencias dejan de ser significativas (pérdidas/total de
huevos parasitos: 0.83+0.21 vs. 0.60+0.07. P=0.75).

En el 58 % (21/36) de los nidos con parasitismo muiiltiple. se detect$ la pérdida de
huevos del parésito. También se verificé la pérdida de huevos parésitos en el 13 %
(3/23) de los nidos con parasitismo simple. Las pérdidas de huevos del parésito en
nidos con parasitismo simple fueron menores que las que ocurrieron en nidos con
parasitismo miltiple (0.13+0.07 huevos vs. 0.78+0.14 huevos, Test de Mann—
Whitney. P=0.0007). Estas diferencias se mantienen atn si se controla por nimero
de eventos de parasitismo (pérdidas/total de huevos parasitos: 0.13+0.07 vs.
0.28+0.04. P=0.007).

Si se consideran las pérdidas de huevos de ambas especies, por evento de
parasitismo se pierde aproximadamente un huevo sin que existan diferencias entre
nidos con parasitismo simple o miultiple (pérdidas/total de huevos parasitos:
0.957+0.25 vs. 0.86+0.09, P=0.3).

Para analizar si el tordo renegrido picaba diferencialmente huevos del hospedador o
del parasito cuando se le presentaba la opcidn de elegir, se analizé la picadura y/o
remocién de huevos en nidos donde, al momento de realizar ese comportamiento,
estaban presentes huevos de las dos especies. En 54 ocasiones la hembra de tordo
picé y/o removié huevos en nidos donde habia huevos parasitos y del hospedador.
Las frecuencias de picadura o remocién de huevos fueron mayores para los huevos
del hospedador que para los huevos del parasito. Se picaron o removieron el 31.3 %
(46/147) de los huevos del hospedador frente al 12.6 % (14/111) de los huevos del
parasito (Test exacto de Fisher. P=0.0003). Si se excluye del anilisis los casos de
remociones. la hembra de tordo pudo elegir en 28 instancias. Fueron picados 24/67
huevos del hospedador frente a los 4/54 huevos parasitos (Test exacto de Fisher,

P=0.004). Se realiz6 una tinica observacién de visita a nidos de una hembra parasita



que fue seguida de picadura de huevos. Ese nido contenia 2 huevos de tordo

renegrido y 1 de pecho amarillo y resulté dafiado el dnico huevo de pecho amarillo.

4.3.6 Periodos de incubacion v desarrollo de los pichones de ambas especies.

En base a los criterios enunciados en la seccién 4.2.6. el periodo de incubacién de
los huevos del hospedador fue de 14.09+0.17 dias (rango 13-15, n=10) y el de los
huevos parasitos fue de 11.95+0.18 dias (rango 10-13. n=20, figura 4.6 a).

Al nacer, los pichones del hospedador pesaron 4.3+0.08 g (n=81), alcanzando la
méxima tasa de incremento en peso entre los dias 5 y 6 (19 = 5.23). El peso
promedio al abandonar el nido (dias 11-14), fue de 49+0.62 g (n=57, rango 40-58
g. Figura 4.5).

Los pichones parasitos nacieron con menor peso (3.5+0.07 g, n=50) y alcanzaron la
maxima tasa de incremento en peso entre los dias 4 y 5 (19 = 4.29). El peso
promedio al momento de abandonar el nido (dias 10-13 luego de la eclosién), fue de
41.3£0.62 g (n=39, rango 34.5-48 g, Figura 4.5).

Si se comparan las tasas de incremento promedio en peso (K) de los pichones del
parésito y del hospedador, 1os pichones del parésito alcanzaron mas rapidamente su
propia asintota que los del hospedador (K= 0.524 vs. K= 0.440 respectivamente,
prueba de t para comparar pendientes de regresion. ta» = 4.2 p<0.001, Figura 4.7).
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Figura 4.5: Desarrollo en peso de los pichones del hospedador (n® inicial =87) y del pardsito (n°
inicial =50) durantc ¢l periodo en el que permanecen cn el nido (medias +DS).
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Figura 4.6: Partc supenor: Distnbucidn de {recuencias de los periodos de incubacién de los huevos
del pardsito (n=20) v del hospedador (n=10).

Partc infenor: intervalo entre la eclosion del pnmer pichén del hospedador v el del pichén pardsito.
Los datos corresponden a los nidos con parasitismo simple donde eclosionaron ambas especies
(n=36). El intervalo O corresponde a la cclosion simultinca de los pichones del pardsito v del
hospedador. mientras que valores negativos v positivos a casos cn que ¢l pardsito cclosiono antes o
despuds respectivamente.



La hembra de tordo parasit6 preferentemente entre la puesta del 1° y 3° huevo del
hospedador. antes de que éste inicie la incubacién (Figura 4.3). Como el periodo de
incubacién de los huevos del pecho amarillo es en promedio 2 dias mas largo que el
del pardsito, en un 78 % de los nidos el pichén parasito eclosioné 1 6 2 dias antes
que el primer pichén del hospedador (Figura 4.6 b). Como resultado de ello, el
crecimiento en peso dentro del nido del pichén parasito estuvo | 6 2 dias adelantado.
En consecuencia, el pichén detordo fue el de mayor tamatfio corporal dentro del nido
y s6lo fue superado por los pichones de pecho amarillo cuando va habia alcanzado
su propia asintota en peso (Figura 4.8). El efecto del mayor grado de desarrollo
dentro del nido determinaria que el pichén de tordo resulte favorecido en la
competencia interespecifica. Este efecto se pone claramente de manifiesto cuando se
analiza la competencia en nidadas mixtas no predadas, es decir nidadas parasitadas
donde eclosionaron ambas especies. El éxito para cada especie medido como
proporcién de los pichones nacidos que llegan a abandonar el nido. fue
significativamente menor para el hospedador que para el pardsito
(volantones/pichones eclosionados; hospedador: 0.73+0.06, parasito: 0.95+0.03,
test pareado de los signos, P=0.002 n=36, Figura 4.9).
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Figura 4.7: Transformacion lincal de las curvas de peso del hospedador y del pardsito. Se utilizé la
metodologia propucsta por Ricklel (1967) con aproximacion a funciones logisticas con asintotas de
52.7y 42.8 g respecuivamente. La tasa promedio de crecimiento del pardsito fue significativamente
mayor que la del hospedador (test de t para comparacion de pendientes de regresién, P<0.001)
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No se observé diferencias en la mortalidad de pichones de pecho amarillo entre
nidos no parasitados donde eclosionaron 2 6 mas pichones. y nidos parasitados en
los que eclosionaron al menos un pichén del hospedador y un pichén parasito (8/19
vs.18/37, Chi-cuadrado de homogeneidad. P=0.85).

A diferencia de lo observado para los pichones del hospedador, la mortalidad en
perjuicio de los pichones del parasito fue mucho menor. Del total 28 nidos donde
eclosiond un tnico huevo de tordo renegrido y algiin huevo de pecho amarillo, sélo
en uno de esos nidos hubo reduccién de nidada en perjuicio del pichén parésito.
Este nido fue atipico, ya que el pichdn de tordo nacié 2 dias mas tarde que el primer
pichén del hospedador. En total nacieron 5 pichones del hospedador y sélo 2
abandonaron el nido. Si bien el nido fue localizado con la puesta completa, la

eclosién tardia del pichén de tordo indicaria que el huevo parasito fue puesto va

avanzada la incubacién.
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Figura 4.8: Curvas de crecimiento de los pichones del pardsito v del hospedador para ¢l caso en que
estos dlumos cclosionen 1 (de 1zquicrda a derecha. primera curva del hospedador) ¢ 2 dias (scgunda
curva del hospedador) después que ¢l pichdén pardsito (78% de los casos). En esta situacidn. el
pichon pardsito posec mayor tamaio corporal que ¢l pichén del hospedador durante casi todo ¢l
periodo cn el nido. Sdlo es superado en 1amaiio por el pichdn del hospedador cuando va alcanzé su
pCso asintouco.
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La mortalidad de los pichones de tordo renegrido fue mayor cuando eclosionaron
mas de un pichén parésito. El porcentaje sigue siendo bajo, ya que sélo se verificé
en 3/19 nidos. Dos de esos nidos produjeron exclusivamente pichones volantones
del parésito habiendo eclosionado 4 pichones de tordo renegrido. por lo que la causa
de la mortalidad fue claramente la competencia entre parasitos y no con los pichones
del hospedador. En el nido restante, nacieron 3 tordos y 2 pecho amarillos, pero
s6lo abandonaron el nido un pichén parasito y uno del hospedador.

No se detecté efecto del parasitismo miiltiple sobre el éxito del tordo renegrido en
nidos del pecho amarillo, alin con niveles altos de parasitismo. Tanto el efecto de la
mayor ruptura de huevos parasitos como el efecto de la competencia de los pichones
parasitos entre si, no llegan a afectar la proporcién de los huevos de tordo renegrido
que producen pichones volantones (Figura 4.10). El efecto del aumento de la
proporcién de huevos parasitos picados con niveles de parasitismo crecientes (ver
seccidn 4.3.5). es probablemente marginal ya que no se manifiesta como un
descenso del éxito reproductivo. El éxito reproductivo del parasito medido como
pichones volantones producidos en funcién del nimero maximo de huevos
parasitos, no varié significativamente. La productividad de los nidos con
parasitismo simple no difirié de la de los nidos que recibieron 2 y entre 3-5 huevos
parésitos (volantén/huevos parasitos: 0.67+0.09 n=24 con un huevo; 0.50+0.12
n=10 con 2 huevos; 0.60+0.08 n=17 con 3-5 huevos respectivamente. Kruskal-
Wallis P=0.32). Este efecto no fue el resultado de un sesgo producto de que muchos
nidos parasitados exitosos fueran localizados ya iniciada la incubacién luego de que
algunos eventos de parasitismo y pérdida de huevos pardsitos pudieran ser
detectados. Si se restringe el andlisis a la submuestra de nidos seguidos desde la
construccién o puesta, la tendencia se mantiene. Con parasitismo simple, el cociente
volantén/huevo parésito es de 0.6+0.13 y con parasitismo miltiple 0.49+0.12
(n=15y n=11 respectivamente, Test de Mann-Whitney P=0.5).

Aunque el efecto de la competencia de pichones parasitos entre si es de mayor peso
que la competencia con pichones del hospedador, en promedio no llegé a afectar la
supervivencia de los pichones pardsitos. El éxito de los pichones parasitos medido
como proporcion de pichones nacidos que abandonan el nido no varié con la
presencia de 1. 2 y hasta 4 pichones parasitos (volantones/pichones nacidos:
0.96+0.04, 0.87+0.01 y 0.84+0.08 respectivamente: Test de Kruskal-Wallis
P=0.12 Figura 4.11).
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Figura 4.9: Exito en ¢l nido medido como proporcién de los pichones eclosionados que llegaron a
volantones para hospedador v pardsito cn nidos no predados donde eclosionaron ambas especies
(n=36). Se grafican las medias £ ES. En 15 nidos sélo muneron pichones del hospedador, en 2
nidos murieron pichones de ambas especics v en 19 nidos todos los pichones eclosionados
sobrevivieron. El éxito del pardsito fue significativamente mayor que el del hospedador (1est parcado
de los signos, P=0.0023).
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Figura 4.10. Ndimero de hucvos que permanecicron durante toda la incubacién (Huevos (E)).
pichones nacidos v volantones de tordo renegndo producidos en luncién de niveles crecientes de
parasitismo en nidos cxitosos localizados antes de la eclosién de los pichones. Sc grafican las
medias (barras) con sus respectivos ES. Los nidos agrupados en la categoria 3-5 huevos pardsitos
recibicron 3.41+0.19 huevos. El tamafio de mucstra fue de 26 nidos con parasitiamo simple, 10
parasitados con 2 huevos v 17 parasitados con 3-5 huevos.
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Figura 4.11: Efecto de la presencia de otros pichones pardsitos en ¢l nido en la proporcién de los
quc llcgan a volantones. El éxito de los pichones pardsitos s mide como proporcién del toal &
nacidos quc abandonan ¢l nido cn nidadas dondc habian nacido 1 (n=24), 2 (n=8) v 3-4 (n=9)
pichones pardsitos. Las barras indican las medias y las lincas sobre las barras los respectivos errores
cstindard. Todas las nidadas son igualmente exitosas (Kruskal-Wallis, P=0.12).

4.4 Discusion

La frecuencia de huevos blancos del 6 %, es semejante al 4.9 % encontrado por
Fraga en nidos de Calandria (Mimus saturninus) en areas donde esta especie rechaza
huevos parésitos del morfo blanco Fraga 1985, Mason 1986a). Los experimentos de
parasitismo artificial mostraron que el hospedador rechaza los huevos parésitos
blancos a menos de 24 hs. de la introduccién (6.3.1 a), por lo que la baja frecuencia
de huevos parasitos del morfo blanco podria ser el resultado de dos efectos. Por un
lado, las hembras de tordo renegrido que ponen huevos blancos no discriminarian
en cuanto a si parasitan hospedadores que rechazan o no dicho morfo y por lo tanto,
el propio comportamiento de rechazo del hospedador seria responsable de esa baja
frecuencia. Por otro lado, la seleccidn natural podria de haber actuado sobre las
hembras que ponen huevos blancos y éstas adaptativamente evitarian parasitar a los
hospedadores que discnminan (Friedmann er al/ 1977). En ese dltimo caso. la
frecuencia de parasitismo con huevos blancos observada en nidos de hospedadores
que discriminan seria semejante en nidos parasitados cuando activo o inactivos y

seria menor que la registrada en nidos de especies que no rechazan huevos del



parasito. Sélo el 3.5 % (15/418) de los huevos parasitos puestos en nidos activos
fueron del morfo blanco frente al 24 % (7/29) de los puestos en nidos abandonados
(Test Exacto de Fisher P=0.002). La frecuencia del 24 % de huevos blancos en
nidos abandonados es semejante al 20.4 % registrado en noviembre-diciembre de
1994 en la misma area en nidos del varillero de ala amanilla Agelaius thilius, una
especie que acepta huevos parasitos de ambos morfos de coloracién (Massoni &
Reboreda 1995). Estos resultados apoyan la hipétesis de que el comportamiento de
rechazo diferencial hacia los huevos parasitos blancos seria el Gnico responsable de

la baja frecuencia observada de parasitismo con dicho morfo.

4.4.1. Oferta de nidos de pecho amarillo en puesta y eventos de parasitismo.
Aparentemente, el patrén obtenido indicaria que las hembras de tordo renegrido, si
bien responden a la oferta de nidos en puesta cuando la densidad es baja. no logran’
un seguimiento exacto cuando la densidad es muy alta, por lo que el nimero de
eventos de parasitismo llega a una asintota. No puede saberse cudntas hembras
parasitas fueron las responsables de los eventos de parasitismo observados ni si su
nimero se mantuvo constante. En el tordo cabeza marrén M. arer, se encontré
frecuentemente una relacién negativa entre oferta de nidos en puesta y eventos de
parasitismo. Esta relacién puede ser el resultado de dos fendmenos. Por un lado. en
muchos casos el pico de la temporada reproductiva del hospedador esta adelantado
con respecto a la del tordo. por lo que la mayor parte de los eventos de parasitismo
ocurren cuando la oferta de nidos en puesta estd disminuyendo (Finch 1983,
Zimmerman 1983, Marvin & Cruz 1989). Por otra parte. puede existir un efecto de
dilucién o mayor eficiencia en la defensa del nido cuando hay una mayor cantidad de
individuos nidificando simultineamente (Clark & Robertson 1979, Freeman er df
1990). Existen ademds, trabajos que no registran ninguna relacién (Arcese et al
1992) y que registran una relacién positiva (Petit 1991) o en los que al menos, el
pico de eventos de parasitismo coincide con el pico de oferta de nidos del
hospedador (Ortega & Cruz 1991).

4.4.2 Distribucién de los huevos de tordo renegrido en nidos de pecho amarillo.

Dado que. aparentemente las hembras de tordo renegrido que ponen huevos blancos
no evitan parasitar al pecho amarillo, existe un cierto nimero de eventos de
parasitismo con ese morfo de coloracién de huevo que muy probablemente no han
sido detectados debido al rapido comportamiento de rechazo por parte del
hospedador. Si la frecuencia de parasitismo con huevos blancos en nidos de pecho

amarillo activos es la misma que la observada en nidos inactivos, aproximadamente



un 20 % de eventos de parasitismo con el morfo blanco no pudieron ser detectados.
Este hecho podria explicar que adn cuando las hembras parasitaran al azar, el
nimero de nidos no parasitados observados sea mayor que el que predice la
distribucién de Poisson. Sin embargo, en ningin caso la no deteccién de un cierto
ndmero de eventos de parasitismo produciria el patrén observado de mayor
frecuencia de nidos altamente parasitados. Este resultado indicaria que existen
algunos nidos que ya sea por ser mas facilmente detectables o menos defendidos,
acumulan un mayor nimero de eventos de parasitismo de los que se predice por azar
(Figura 4.2). Este patron se repitié en el drea cuando el tordo renegrido parasité al
varillero comin Agelaius ruficapillus donde también hubo un mayor nimero de
nidos altamente parasitados (Lyon inédito). Este fenémeno podria también resultar
de que una misma hembra parasitara repetidas veces el mismo nido o a que en
algunos casos, la hembras de tordo renegrido buscan nidos en grupos (Wiley 1988).
En ese sentido, en el drea de estudio se observé que las hembras buscaban nidos
solas, seguidas por el macho o incluso a varias parejas buscando nidos
simultineamente. El tordo cabeza marrén M. ater, parasitaria completamente al azar
en Agelaius phoenicius (Orians et al 1989); mientras que evitaria los nidos
previamente parasitados de Melospiza melodia (Smith & Arcese 1994). Sin
embargo. el iltimo estudio fue realizado en una isla de 6 ha. en la que habitualmente
no hubo mas de 2 hembras parasitas durante la misma temporada reproductiva. En
este estudio, el parasitismo promedio fue del 23 % y el parasitismo miltiple fue sélo
del 5 %: por lo que no puede descartarse que el patrén de parasitismo obtenido sea el
resultado de la baja densidad de hembras parésitas.

4.4.3 Parasitismo segun el estadio del nido.

Los resultados obtenidos en este estudio muestran que en el 80 % de los casos. la
hembra del parésito sincroniza su puesta con la del hospedador. La baja frecuencia
observada de parasitismo en nidos durante la construccién también estaria indicando
una selectividad por parte de la hembra de tordo renegrido. Esta baja frecuencia no
es debida un esfuerzo de muestreo incompleto. Nidos posteriormente parasitados
fueron observados 3 (n=15), 4 (n=6) y hasta 5 (n=4) dias antes del inicio de la
puesta del hospedador, sin que se haya detectado ningin evento de parasitismo en
ese periodo. El hecho de que existan muy pocos eventos de parasitismo en nidos
inactivos (4.3.3) o incluso, en nidos activos durante la construccidn (4.4), indicaria
que existe algin tipo de monitoreo de los nidos antes de parasitar, o que al menos, la
deteccién de un nido con huevos seria un estimulo mas importante para inducir el

parasitismo que la presencia del nido sélo. El parasitismo durante la puesta, coincide
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con el periodo de mayor desatencién al nido por parte de los pecho amarillo (ver
6.3.3). por lo que la sincronizacién no necesariamente se debe a un conocimiento
exacto del estadio de nidificacién en que se halla ese nido, sino que podria ser el
resultado de parasitar todo nido que muestre indicios de actividad y tenga huevos.
En ese caso, el hecho de que hubiera pocos eventos de parasitismo durante la
incubacién seria el resultado de que en ese momento, la atencién del nido por parte
de los pecho amarillo aumenta lo que dificulta el acceso de la hembra pardésita al
nido. Sin embargo, la proporcién de los eventos de parasitismo que ocurren durante
toda la incubacién (Figura 4.3), es aparentemente menor de lo que predeciria la
relacion entre los distintos niveles de atencidn al nido durante la puesta e incubacién
(Figura 6.7). Los resultados obtenidos contrastan con lo observado por otros
autores que describen al tordo renegrido como un pardsito de cria que “"malgasta sus
huevos" por la alta frecuencia de eventos de parasitismo en nidos abandonados o por
la mala sincronizacién con el hospedador (Hudson 1874, 1920, Fnedmann 1929.
Hoy & Otow 1964). En el tordo cabeza marrén M. ater, los eventos de parasitismo
mal sincronizados con la puesta del hospedador varian segiin la especie estudiada.
Sealy (1992) registra un 40 % de eventos de parasitismo tempranos (antes de que la
hembra de Dendroica petechia inicie su propia puesta) y aproximadamente 2/3 de
esos huevos son rechazados. Un estudio en Vireo solitarius registra alrededor de un
5% de eventos de parasitismo en nidos donde ya habian eclosionado los pichones
(Marvin & Cruz 1989). Los eventos de parasitismo registrados en nidos inactivos en
tanto. oscilan entre el 3 % en nidos de Pipiloalberti (Finch 1983) y el 21.5% en
nidos de Agelaius phoenicius (Freeman et al 1990). El tordo pico corto M.
rufoaxillaris, especie que parasita casi exclusivamente al tordo misico M. badius
tampoco sincroniza su puesta con la del hospedador. En el tordo mdsico, la
construccién del nido no es un buen predictor del inicio de la puesta (Fraga 1986).
Este comportamiento ha sido considerado como una estrategia de defensa frente al
parasitismo (Mason 1980). En el tordo pico corto entre el 14.3 % (Fraga 1986) y el
87 % (Mason 1980) de los eventos de parasitismo ocurren antes de que el tordo
misico inicie su puesta y estos huevos son los tnicos rechazados. Fraga (1986)
reporta un 9 % de eventos de parasitismo luego de la eclosion de los pichones. En el
mismo estudio, Fraga (1986) encuentra que el tordo renegrido parasitd

prematuramente en el 18.2 % (2/11) de los casos y nunca en el estadio de pichones.



4.4.4. Numero minimo de hembras que parasitan un nido.

Mediante el seguimiento diario de los nidos. se estimé que un 60 % de los nidos con
parasitismo miiltiple habian sido parasitados por al menos dos hembras. Este
resultado indica que no existe una exclusién eficiente de las hembras parésitas hacia
otras hembras. Esta estimacidn es conservativa, ya que no se intentd asignar a los
huevos del morfo manchado a distintas hembras en base a las diferencias en la
coloracién y el patrén de manchas. Esta dltima técnica ha sido utilizada en otros
estudios (Friedmann 1929. Soler 1990. Lyon inédito). pero es altamente subjetiva.
El unico trabajo que ha comparado el patrén de coloracién de los huevos de una
misma hembra realizado en el tordo cabeza marrén. no demuestra que sea posible
asignar los huevos sin error si no se conoce previamente a cuantas hembras distintas
corresponden esos huevos (Dufty 1983). Si bien las hembras del tordo cabeza
marrén son aparentemente territoriales (Friedmann 1929, Dufty 1982 b. Darley
1983. Smith & Arcese 1994). un estudio en base a electroforesis de proteinas de sus
huevos muestra que en casos de parasitismo multiple, los huevos pueden pertenecer
a hembras distintas (Fleisher 1985).

4.4.5 Comportamiento de picadura v/o remocion de huevos.

Si las hembras que parasitan un nido son las mismas que pican huevos en ese nido.
para asegurarse de no picar sus propios huevos. el comportamiento de picadura
deberia preceder o ser simultineo con el de parasitar. S6lo un 64.5 % de los
eventos, las picaduras preceden al parasitismo. En el otro 35.5 % de los casos. la
hembra se arriesgaria a picar su propio huevo. En el tordo cabeza marrén M. aer,
entre el 12.5 % y el 33.3 % de las picaduras suceden antes del evento de parasitismo
v aproximadamente un 33.3 % ocurren después (Sealy 1992).

Frente a la opcidn de picar huevos del hospedador o huevos parasitos, las hembras
de tordo renegrido destruyen mas huevos del hospedador (4.3.5). Este
comportamiento sélo seria adaptativo cuando todos los huevos parasitos del nido
pertenecieran a la misma hembra. El hecho de que pique mas huevos del hospedador
que del pardsito, podria deberse a que existe un reconocimiento de sus huevos. Ese
reconocimiento podria de haber sido el resultado de la seleccion para minimizar la
picadura de huevos propios cuando los eventos de picadura fueran posteriores a los
de parasitismo. Sin embargo. los huevos de tordo renegrido del morfo manchado y
los de pecho amarillo son semejantes entre si (Figuras 2.3, 2.6) y ni siquiera el
propio hospedador es capaz de discriminar entre ambos (Figura 6.3). No seria

esperable por lo tanto, que el pardsito que practicamente no esta en contacto con sus
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huevos y ni siquiera tiene oportunidad de verios todos juntos, desarrollara un nivel
de discriminacién mas fino que sus hospedadores (Brooker & Brooker 1990). La
aparente seleccién podria ser pasiva y ser simplemente el reflejo de las distintas
resistencias de los huevos de cada especie. Los huevos del tordo renegrido son de
cascara mas gruesa (Schonwetter 1984) y més redondos que los huevos de pecho
amarillo (largo/ancho: 1.25+0.005 n=121 vs. 1.36+0.004 n=302 respectivamente,
prueba de t, P<0.001) lo que podria conferirles mayor resistencia a la ruptura
(Picman 1989). Si las diferencias entre las tasas de picadura de huevos de tordo
renegrido y pecho amarillo surgieran del reconocimiento de los propios huevos,
seria de esperar que la estrategia de picadura se modificara en los nidos con
evidencias de parasitismo por parte de mas de una hembra. Cuando més de una
hembra esté parasitando un nido, seria adaptativo picar otros huevos pardsitos ya
que otros pichones de tordo renegrido pueden en ciertas circunstancias, ser
competidores mas fuertes que los pichones de pecho amarillo (4.3.6). La tendencia a
picar mas huevos del hospedador se mantiene cuando se analiza el comportamiento
de picadura o remocién de huevos en nidos claramente parasitados por més de una
hembra (ej: con huevos de varios morfos o que recibieron més de un huevo parasito
por dia). En esos nidos se removieron o picaron 20/44 huevos de pecho amarillo y
4/45 huevos del tordo renegndo (Test exacto de Fisher P<0.001).

La picadura de huevos parésitos en nidos con parasitismo simple sélo se explicaria
como un comportamiento adaptativo cuando involucrara a una hembra distinta de la
que parasité. Dado que se estima que un 20 % de los eventos de parasitismo con el
morfo blanco no fueron detectados, algunas picaduras podrian estar asociadas a
dichos eventos. Por otra parte. Hudson (1874) afirma que en el tordo renegrido la
picadura de huevos podria involucrar también a los machos y otros autores registran
que se continuaria luego de finalizada la estacién reproductiva (Friedmann 1963,
Hoy & Otow 1964). De ser asi, los eventos de parasitismo y picadura no estarian
siempre asociados pudiendo existir picadura de huevos sin parasitismo posterior. En
el estudio del efecto del parasitismo del tordo renegrido sobre el varillero de ala
amanlla (Agelaius thilius) realizado en la misma 4rea. un 30.2 % de los nidos
presentaron picadura de huevos sin haber sido parasitados (Massoni & Reboreda
1995). Dado que esta especie acepta todos los huevos parisitos independientemente
de su coloracién (Massoni & Reboreda 1995). puede asegurarse que esas picaduras

nunca estuvieron asociadas con eventos de parasitismo.
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Una vez lograda una buena sincronizacién de la puesta con la hembra de pecho
amarillo, la ruptura de huevos no seria necesaria para reducir la competencia con los
pichones del hospedador. Se ha propuesto que la estrategia de remocién de huevos
por parte del parasito podria mejorar la eficiencia de la incubacién de sus huevos
(Rothstein 1990 , Lerkelund er al 1993). Sin embargo, los huevos de tordo
renegrido en nidos de pecho amarillo que alcanzaron puestas finales combinadas
(hospedador y parasito) de hasta 5 huevos al momento de la eclosién, es decir donde
hubo remocién. no presentaron diferencias en la eficiencia de eclosién con aquellos
puestos en nidos con puestas finales de 6-10 huevos (Pichones/huevos finales. Test
de Mann-Whitnney 0.79+.06 n=42 y 0.82+.05 n=29 respectivamente. P=0.41).
Aparentemente. en nidos de pecho amarillo. el que paga los costos de las puestas
finales numerosas es el propio hospedador. Ain cuando la puesta combinada de
huevos de hospedador y parasito era de 7-10 huevos. el menor periodo de
incubacién de los huevos de tordo determind que éstos fueran incubados mds
eficientemente que los huevos del hospedador (comparacién de los cocientes
pichones/huevos de cada especie. test pareado de Wilcoxon n=11, P=0.038).

Sealy (1992) registra dos instancias de remocién de huevos del tordo cabeza marrén
M. ater en nidos de Dendroicapetechiacon parasitismo simple. En ese estudio. sélo
el 10 % de los nidos estaba afectado por parasitismo miiltiple: por lo que muy
probablemente la remocién involucré a la misma hembra que parasité. La remocién
del propio huevo también ha sido registrada en baja frecuencia en el carpintero
Melanerpes formicivorus, una especie que no es parasita de cria pero que nidifica
comunalmente. Vanas hembras ponen huevos en el mismo nido. por lo que se
genera competencia entre ellas para que sus huevos sean incubados. En esta especie.
las hembras remueven los huevos que hubiera en el nido hasta que comienzan a
poner los propios. por lo que en general remueven huevos de otras hembras. Sin

embargo. en un 9 % de los casos sacaron sus propios huevos (Koenig eral 1995).

4.4.6 Calidad de pecho amarillo como hospedador.

Si se restringe el comportamiento del hospedador hacia los huevos parasitos del
morfo manchado. el pecho amarillo rechaza la mayoria de los huevos parasitos
puestos antes de que comience su puesta mientras que acepta todos los puestos
durante la puesta o incubacién (6.3.1 b. Figura 6.2). Dado que el periodo de
incubacién del pardsito es en promedio 1-2 dias mas corto que el del hospedador,
una hembra estaria parasitando un nido activo con pocas posibilidades de éxito sélo
st lo hace antes de que el hospedador comience su puesta o después (mds de 2 dias)
de iniciada la incubacidn. Sélo el 9.2 % de los eventos de parasitismo en nidos
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activos entrarian dentro de esa categoria (Figura 4.3). Sumando el 8 % de eventos
de parasitismo en nidos inactivos, se estima que sélo el 16.4 % de los huevos
parésitos tuvieron poca probabilidad de éxito en nidos de este hospedador. El 80%
de los intervalos de eclosién de 1-2 dias entre los pichones del pardsito y del
hospedador, es una medida indirecta que confirma el hecho de que en la misma
proporcidn, el evento de parasitismo ocurre antes de que el hospedador comience la
incubacién. La mayor tasa de crecimiento relativo (K) del parasito con respecto a la
del hospedador, puede estar actuando como una varnable mds que lo beneficia en la
competencia. Ain en los 2 casos en que hubo nacimiento simultdneo parasito-
hospedador. o sea que ese huevo fue puesto 1-2 dias después de comenzada la
incubacion. el pichdn parasito fue criado exitosamente. La mayor tasa de crecimiento
de los pichones parasitos coincide con la regla general encontrada por Ricklef (1968)
seglin la cual especies de menor tamafo corporal poseen mayores tasas de
crecimiento relativo, por lo que no podria considerarse en principio como una
adaptacién al parasitismo.

Ciertas caracteristicas de la historia natural del hospedador como el tamaiio de
puesta, cudndo comienza la incubacién vy la duracién de ese periodo. pueden acotar
notablemente la probabilidad de que el parasito sea criado con éxito. El turpial de
agua Agelaius icterocephalus que habita el norte de Sudamérica. posee un peso
comparable al del tordo renegrido y pone 3 huevos comenzando la incubacién con el
prnimero. Hospedador y parasito poseen el mismo periodo de incubacidn, por lo que
para que el pardsito sea criado con éxito, la hembra debe parasitar simultdneamente
con el primer o segundo huevo del hospedador (Wiley & Wiley 1980). Los autores
encuentran un muy bajo éxito del tordo renegrido en esta especie y lo atribuyen a la
poca sincronizacién de la puesta y a la competencia entre pichones pardsito-
hospedador.

anndo el hospedador es de mucho menor tamafio que el tordo renegrido como
sucede con el chingolo Zonotrichia capensis, el limitante para el pardsito comienza a
ser la cantidad de alimento que los padres pueden proveer al nido. Si bien en zonas
de clima tropical y subtropical puede criar exitosamente 2 pichones parasitos por
nido (Sick 1958, King 1973), en 4reas de clima templado no cria mas de uno (Fraga
1978). Se generan entonces, situaciones de fuerte competencia entre pichones
pardsitos en casos de parasitismo miiltiple. La sincronizacién de la puesta y el hecho
de poseer un periodo de incubacién mas corto que el del hospedador no asegura que
el pichén pardsito sea criado con éxito. Fraga (1985) encuentra que en nidos de

calandna, Mimus saturninus.un hospedador de peso similar al del pecho amarillo,
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los pichones de tordo renegrido nacen en promedio un dia antes que los pichones del
hospedador. Sin embargo. la situacién en el nido para los parasitos es
completamente distinta. En nidadas mixtas la probabilidad de llegar a volantones de
los pichones de tordo es menor que cuando fueron criados sin la presencia de
pichones de calandria. Del total de 13 pichones que murieron por competencia en el
nido, sélo | era del hospedador.

La alta calidad del pecho amarillo como hospedador podria deberse en gran parte, a
caracteristicas propias de su especie. El tamafio de puesta de 4-5 huevos, su periodo
de incubacién 2 dias mayor que el del tordo y una tasa de crecimiento (K) menor, lo
transforman en un hospedador muy apropiado. Ante esta situacidn. la hembra de
tordo sélo necesitaria parasitar en la "ventana" de 6-7 dias (puesta + 2 dias de
comenzada la incubacién) para que su huevo tenga una alta probabilidad de éxito.
Incluso, dos trabajos que dan informacién sobre el desarrollo en peso de la
subespecie M. b. bonariensis (King 1973, Fraga 1978, 1985), reportan asintotas de
32 gy comentan que no observan aumento en peso para el parasito después del dia
8. En nidos del pecho amarillo. los parésitos contindian creciendo hasta el dia 10-11
y llegan a un peso en promedio 10 g mayor. Sélo en el vanllero de ala amarilla
Agelaius thilius aunque con un nimero pequefio de individuos. se obtuvieron
asintotas semejantes (Massoni & Reboreda 1995)

En nidos del pecho amarillo. el comportamiento mas importante que aseguraria el
éxito del tordo renegndo. es la sincronizacién de la puesta de la hembra pardsita con
la hembra hospedadora y el menor periodo de incubacién de sus huevos. Otras
adaptaciones postuladas para este parasito como la mayor dureza de la cascara de sus
huevos y adaptaciones comportamentales de sus pichones, aparentan tener una
importancia secundaria. En el capitulo siguiente se analiza como afectan las distintas

estrategias del tordo renegrido, el éxito reproductivo de este hospedador.



Capitulo §

Efecto del parasitismo de cria del tordo renegrido sobre el
éxito reproductivo del pecho amarillo.

5.1 Introduccién

Los trabajos que analizan el impacto del parasitismo de cria en distintas especies de
aves registran en todos los casos. una disminucién en el éxito reproductivo del
hospedador (revisiones de Payne 1977a, Rothstein 1990). El parasitismo de cria
puede afectar el éxito reproductivo del hospedador de varias formas. La hembra
parasita usualmente remueve o pica uno o mas huevos del hospedador en el nido que
parasita (Brooker er al 1988. Davies & Brooke 1988, Brooker & Brooker 1990.
Sealy 1992). La presencia del huevo parasito puede reducir el éxito de eclosion de
los huevos que no fueron removidos (Friedmann 1963, Blankespoor er al 1982,
Soler 1990, Petit 1991). Finalmente, los pichones parasitos en si pueden afectar
severamente el éxito reproductivo del hospedador. El pichén de la especie parésita al
nacer puede expulsar a los huevos y pichones (i.e:.Cuculus. Cacomatis v
Chrysococcys) o matar a los pichones del hospedador (i.e todos los Indicatoridae. el
crespin Tupera naevia). En este caso. el éxito reproductivo de un hospedador
parasitado es nulo excepto que el huevo parasito no eclosione. Aiin cuando el pichén
pardsito conviva con los pichones y huevos del hospedador (i.e: Clamator,
Anamospiza. Vidua, Molothrus), el nacimiento del pichén parasito puede afectar
tanto la probabilidad de eclosién de los pichones del hospedador (Walkinshaw
1961). como la supervivencia de esos pichones debido a la competencia con el

pichén parasito por el cuidado parental (Post & Wiley 1977a. Marvin & Cruz 1989,
Soler 1990).
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En el caso especifico de los tordos parasitos del género Molothrus, todos los
estudios registran un menor nimero de huevos del hospedador en nidadas
parasitadas que en las sin parasitar (Friedmann 1929, Post & Wiley 1977 a, Scott
1977, Fraga 1978, Zimmerman 1983, Fraga 1985, Wiley 1985, Carter 1986, Fraga
1986, Marvin & Cruz 1989, Sealy 1992). En la mayoria de los casos. la reduccién
en el tamafio de la puesta se deberia a la picadura y/o remocién de algin huevo del
hospedador por parte de la hembra parasita (Friedmann 1929, Finch 1983, Fraga
1986. Sealy 1992). Esto implica una reduccién en el tamafio de puesta efectivo del
hospedador desde el momento mismo en que éste es parasitado. También se han
registrado abolladuras de los huevos del hospedador debido probablemente a
choques con los huevos del parasito. Los huevos de los tordos pardsitos tienen
cascara mds gruesa que los de otros Icténdos no parésitos de tamaifio similar (Spaw
& Rohwer 1987, Rahn et al 1988) y que los de sus hospedadores habituales
(Brooker & Brooker 1991). La ruptura de huevos puede producirse directamente
durante la puesta de la hembra parasita (Hosfuld 1957), pero es més frecuente que
ocurra a lo iargo del periodo de incubacién del hospedador como consecuencia de
los golpes que se producen durante la rotacién de los huevos dentro del nido
(Blankespoor eral 1982, Weatherhead 1991).

Otra causa de reduccién del éxito reproductivo del hospedador es la disminucién del
éxito de eclosion de sus pichones debido a una menor eficiencia de incubacién. El
hospedador puede ser incapaz de incubar puestas mas numerosas (Petit 1991) o
bien los pichones pardsitos nacen mucho antes que los del hospedador y éste
paulatinamente reemplaza el comportamiento de incubar por el de proveer alimento
(Wilkinshaw 1961).

Finalmente, el pichén pardsito puede perjudicar a los pichones del hospedador al
modificar las relaciones de competencia por alimento dentro del nido. El nacimiento
del pichén de tordo parasito puede afectar seriamente la supervivencia de los
pichones del hospedador (King 1973, Fraga 1978, Marvin & Cruz 1989). Este
ltimo efecto depende en gran parte de las diferencias de tamaiio entre los pichones
de las dos especies y de sus tasas de crecimiento en el nido.

En este capitulo se analiza el efecto del parasitismo de cria del tordo renegrido sobre
el éxito reproductivo del pecho amarillo. Posteriormente, se identifica en qué etapa
del evento de parasitismo (comportamiento de la hembra parasita, presencia del
huevo parasito en el nido o nacimiento del pichén parisito) se produce una

disminucion del éxito reproductivo en nidos del hospedador.
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5.2 Materiales y métodos.

5.2.1 Efecto del parasitismo a nivel poblacional

El método usual de estimar el efecto del parasitismo sobre el hospedador consiste en
comparar algin indice de la productividad de la especie. en general el cociente entre
el nimero de pichones volantones producidos y el total de huevos puestos, en nidos
no parasitados y parasitados. El impacto a nivel poblacional se estima como la
diferencia entre esos cocientes multiplicado por la proporcién de nidos parasitados
(Payne 1977 a). Si el tamaiio de puesta del hospedador es mayor que 1. seria mas
correcto multiplicar el indice anterior por el tamaiio de puesta promedio; o en forma
mas simple. comparar las productividades medidas en volantén/nido multiplicadas
por la proporcién de nidos parasitados. Estos indices sélo pueden usarse a nivel
comparativo. La tnica forma de hacer un analisis estadistico es comparando las
productividades medidas como pichones volantones producidos sobre el total de
huevos puestos. En este estudio. como consecuencia de la altisima frecuencia de
desaparicién de huevos del hospedador (ver seccién 5.2.3), fue necesario realizar
una correccién sobre el total de huevos puestos en nidos localizados luego de
iniciada la puesta. Se considerd que tanto en los nidos parasitados como en los no
parasitados que alcanzaron la incubacion. el tamaiio de puesta fue de 4.5 huevos.
Este valor corresponde al tamafio promedio de puesta del hospedador en nidos no
parasitados seguidos desde la construccién. La correccidn anterior no se aplicé a
nidos que fueron predados antes de completar la puesta.

Para controlar por algiin posible efecto temporal durante la temporada reproductiva
se clasificd a los nidos segiin su fecha de inicio en tres categorias (nidos iniciados en
octubre. noviembre y diciembre) y se calculd el impacto a nivel poblacional y la
productividad para cada periodo por separado. Las diferencias entre las
productividades medidas como volantdn/huevo se analizaron mediante el Test exacto
de Fisher (Daniel 1978). Todos los célculos se hicieron excluyendo los nidos

localizados luego de 1a eclosion de los pichones.

5.2.2 Probabilidad de abandono v/o predacion de los nidos.

Uno de los costos que podria estar asociado a los altos niveles de parasitismo
encontrados en este estudio, es la disminucién de la probabilidad de éxito de los
nidos. considerando como exitoso a todo nido que no es abandonado ni predado. En

nidos con repetidos eventos de parasitismo (parasitismo muiltiple) en los que se
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produjo una gran pérdida de huevos por efecto del parasito, la puesta resultante
puede reducirse a un tamafio final muy pequefio. La remocién expenimental de
huevos hace que muchos Passeriformes abandonen sus nidos cuando la puesta final
se reduce a unos pocos huevos (Davies & Brooke 1988, Sealy 1992). El mismo
comportamiento podria observarse en el pecho amarillo y en ese caso, altos niveles
de parasitismo aumentarian la probabilidad de abandono de los nidos. En el otro
extremo, en aquellos casos en los que hubo poca pérdida de huevos, la sucesién de
muchos eventos de parasitismo determinaria puestas finales muy numerosas que
podrian ser abandonadas por imposibilidad de la hembra del hospedador de
incubarlas.

En el caso en que no exista efecto del nivel de parasitismo sobre la probabilidad de
éxito del nido. la distribucién de frecuencias de huevos pardsitos en nidos exitosos
no deberia diferir de la observada en los nidos no exitosos. Asimismo. si no existe
efecto del parasitismo sobre la probabilidad de abandono durante la incubacién, la
distribucién de huevos pardsitos en nidos abandonados no deberia difenr de la de
los nidos donde se completé la misma. Las distribuciones de frecuencias de huevos
parasitos en nidos exitosos y no exitosos asi como las en nidos abandonados y no
abandonados, se analizaron mediante el test de Chi-cuadrado de independencia.

El nacimiento de los pichones parasitos, podria aumentar la detectabilidad de un
nido frente a potenciales predadores. Algunos trabajos indican que los pichones del
tordo renegrido y del tordo cabeza marrén poseen un comportamiento de pedido
mds intenso (Gochfeld 1979, Briskie er al 1994) que los pichones del hospedador.
por lo que el nido seria mas facilmente detectado por parte de predadores de nidos
que utilizan claves sonoras para ubicarlos. Asimismo. si la frecuencia de entregas de
alimento por parte de los padres adoptivos es mayor como consecuencia de la
presencia del pichén parasito. el nido seria mas facilmente ubicado por aquellos
predadores que usan las entregas de alimento como clave para ubicar el nido. Para
estudiar el efecto de la presencia del pichén parasito sobre la predacién de los nidos
es necesario corregir por la detectabilidad del nido. Los nidos que fueron
parasitados pueden haber sido los mas expuestos y, por lo tanto, mds facilmente
detectables tanto para las hembras parasitas como para los predadores. Para
controlar por dicho efecto. se trabajé Gnicamente con los nidos parasitados donde
nacieron pichones. En esos nidos se comparé la predacién durante el estadio de
pichones en funcién de si habian nacido o no pichones parasitos. La comparacién se
realizé mediante un test exacto de Fisher.
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5. 2.3 Pérdida de huevos.

Tanto en nidos parasitados como no parasitados, pueden existir pérdidas de huevos
durante la puesta e incubacién. Cuando las pérdidas ocurren en nidos parasitados y
son precedidas por picaduras, puede asumirse que éstas se deben a la accién de la
hembra del parésito y son por lo tanto, efecto del parasitismo. En muchos casos sin
embargo, algiin huevo desaparece del nido entre dos revisiones sucesivas sin que se
halla observado otra perturbacion. Estas pérdidas podrian ser atribuidas tanto a
predacién parcial, a huevos picados y removidos por el parasito o, a huevos picados
por el parasito que fueron removidos por el hospedador antes de que las rupturas
pudieran ser detectadas. Los huevos picados son retirados del nido por el pecho
amarillo en general dentro de las 24 hs. pero no puede descartarse la posibilidad de
un evento de predacién parcial si no se detect al huevo picado antes de su
desaparicion. Para medir el efecto del parasitismo sobre la pérdida de huevos se
trabajé con datos de nidos que fueron observados por un periodo de al menos 5 dias
y que podian ser asignados a un determinado dia del estadio del ciclo de nidificacién
del hospedador. La pérdida de huevos atribuible a caidas accidentales o a predacién
parcial es funcién del tiempo de exposicién del nido (Scott 1977, Sealy 1992).
Cuanto mayor es el tiempo de exposicién mayor es la probabilidad de perder
huevos. por 1o que fue necesario controlar esta variable. En los nidos localizados
durante la construccién o puesta se contabilizé el tamafio de puesta del hospedador,
el nimero de huevos que permanecian en el nido cuando finalizé 1a puesta. y el
nimero de huevos presentes a intervalos de 5 dias hasta que fueran predados o
nacieran los pichones. En nidos encontrados durante la incubacién y que pudieron
ser asignados a un determinado dia del ciclo de nidificacién, se contabilizé el
tamaiio de la puesta a intervalos de 5 dias hasta que fueran predados o nacieran los
pichones.

Para distinguir entre pérdidas de huevos por predacién parcial y pérdidas atribuibles
al parasitismo se compararon los tamafios de puesta del hospedador en nidadas
parasitadas y sin parasitar con igual tiempo de exposicidn. Si la causa principal de la
pérdida de huevos fuera la predacién parcial. no se esperaria detectar diferencias en
el nimero de huevos presentes en distintos intervalos de tiempo entre nidadas
parasitadas y sin parasitar. Si existe algin efecto del parasitismo, a igual tiempo de
exposicién nidadas parasitadas deberian perder mas huevos que nidadas sin
parasitar. Cuando el causante principal de la ruptura de huevos del hospedador es la
presencia de uno o mds huevos del parasito. el mayor niimero de pérdidas se
observa a partir del inicio de la incubacién (Blankespoor et al 1982. Reskaft er al

1990, Weatherhead 1991). Si en cambio. la pérdida de huevos es causada por la
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accion directa de la hembra del parasito, el mayor nimero de pérdida de huevos
coincide con el periodo de mayor frecuencia de eventos de parasitismo (Finch 1983,
Sealy 1992).

El nimero de huevos del hospedador presentes en cada intervalo de tiempo en nidos
no parasitados, con parasitismo simple (un huevo parasito por nido) y miltiple (mas
de un huevo parésito por nido), se compararon mediante un Test de Kruskal-Wallis
a dos colas.

5.2.4. Pichones eclosionados v volantones producidos.

Para analizar el efecto del parasitismo en la eclosién de pichones del hospedador, se
trabajé con la submuestra de nidos que sobrevivieron al menos 5 dias desde la
eclosién del primer pichén. De esta forma se asegura que transcurmné el tiempo
suficiente como para permitir la eclosidn de todos los pichones. En estos nidos se
contabilizé el nimero de huevos presentes inmediatamente antes de la eclosién de
los pichones y el nimero de pichones nacidos.

Para analizar el efecto del parasitismo en la produccién de pichones volantones del
hospedador, se trabajé con todos los nidos exitosos (no predados ni abandonados),
audn si fueron localizados luego de la eclosién de los pichones. En estos nidos se
midié el nimero total de pichones volantones producidos. En los nidos exitosos
localizados antes de la eclosién de los pichones. se midié también la supervivencia
de todos los pichones nacidos. Todas las comparaciones se realizaron mediante el
test de Kruskal-Wallis con comparaciones "a posterioni” (Siegel & Castellan 1988).

Para detectar si existe efecto del parasitismo sobre la mortalidad diferencial de
pichones del hospedador por reduccién de nidada. se utilizé la informacién de todos
los nidos donde eclosioné al menos un pichén del hospedador y habia nacido otro
pichén (parasito o del hospedador). Se comparé la frecuencia de la reduccién de
nidada en perjuicio de los pichones del hospedador en nidos parasitados y no
parasitados mediante un test de Chi-cuadrado de homogeneidad (Zar 1996).

Todas las comparaciones se realizaron a dos colas.
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5.3 Resultados

5.3 1. Efecto a nivel poblacional.

Utilizando el indice propuesto por Payne (1977a), durante el mes de octubre y
noviembre las diferencias en el nimero de volantones producidos por huevo entre
nidos no parasitados y parasitados no son significativas (Tabla 5.1). En diciembre
en cambio la productividad se reduce significativamente un 8.5 % . Si se utilizala
modificacién de tener en cuenta las diferencias en productividades de volantén por

nido. la reduccidn en el mes de diciembre llega al 22.8 % (Tabla 5.1).

Mes | Nidos| Parasitismo| Huevos Volant.| V/N | V/H | Efecto| Efecto
(N°) (%) (N°) (N°) % VIN| % V/H

OCT | NP 49 52.3 173 6 0.12] 0.03| +0.5 | +0.5 ]0.99
P 70 230 9 0.13] 0.04

NOV| NP 73 66.7 255 36 (048] 0.14( -7.3 | -2.2 |0.2
P 137 482 52 1037{0.11

DIC | NP 14 81.3 42 7 0.50] 0.16] -22.8| -8.5 |0.02
P 61 225 14 10.22] 0.06

Tabla 5.1 : Electo del parasiismo a nivel poblacional a lo largo de la temporada reproductiva. Se
indica ¢l nimero de nidos no parasitados (NP) v parasitados (P) de cada mes con el correspondiente
nimero de huevos (ver seccion 5.1.1) v volantones producidos. V/N se refiere al cociente
volantén/nido v V/H al cociente volantén/huevo. En el cdlculo del efecto del parasitismo sobre el
cociente V/H se utilizé la férmula propuesta por Payne (1977a): [(V/H nidos NP) - (V/H nidos P)]
* (% parasitismo). Esta {ormula se moditicé para el cdlculo del efecto del parasitsmo sobre el
cociente V/N: [(V/N nidos NP) - (V/N nidos P)] * (% parasitismo). La signilicacion tabulada
corresponde a la comparacion de los cocientes V/H entre nidos parasitados v no parasitados realizada
mediante el test exacto de Fisher (Daniel 1978).

5.3.2 Probabilidad de abandono v/o predacion de los nidos.

No se detectaron diferencias en la distribucidén de frecuencias de los huevos
parasitos en nidos que completaron la incubacién y los que fueron abandonados
(Chi-cuadrado de independencia, P=0.18, Tabla 5.2a). Por lo tanto. no existiria un
efecto del nivel de parasitismo sobre la continuidad de la incubacién. Tampoco hubo
diferencias en la distribucidn de frecuencias de los huevos parasitos en los nidos
exitosos y los no exitosos (Chi-cuadrado de independencia, P=0.17, Tabla 5.2b);

por lo que no existiria efecto del nivel de parasitismo en la probabilidad de éxito.

El nacimiento del pichén parasito no afectd la probabilidad de predacién del nido. De

los nidos parasitados que llegaron a producir pichones. fueron predados 8/21 nidos
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nidos que sélo contenian pichones del hospedador frente a 28/77 donde habian
nacido pichones de tordo (Test exacto de Fisher, P>0.99).

a)
Nidos
Huevos Abandonados Incubados
0 16 28
1 19 46
2 17 15
3 7 20
4 2 7
Shasta 8 4 5
b)
Nidos
Huevos Exitosos No exitosos
0 20 115
1 26 102
2 10 59
3 13 30
4 hasta 8 4 25

Tabla 5.2: Efecto del nivel de parasilismo en (a) el abandono durante la incubacién vy (b) en la
finalizacion completa del ciclo de nidificacion (produccion de pichones volantones). La pnmer
columna indica ¢l maximo nimero de huevos de tordo observados ¢n el nido. Los nidos no
parasitados sc incluyen cn la categoria 0. a) Proporcién de nidos que fueron abandonados o donde se
completd la incubacion. No existe cfecto del nivel de parasiismo sobre el abandono en la
incubacion (Chi-cuadrado de independencia, P=0.17).

b) Proporcion de midos exitosos v no exilosos. Se considera como exiloso a todo nido que produjo
pichones volantones de alguna de las dos especies. Sc incluve la informacion de los 404 nidos
localizados antes de la eclosion de 1os pichones. No se obsenvé efecto del nivel de parasitismo cn la
probabilidad de éxito (Chi-cuadrado de independencia, P=0.16).

5.3.3 Pérdida de huevos.

Si bien no hubo diferencias entre los tamarios de puesta del hospedador en nidadas
sin parasitar y parasitadas (Kruskal-Wallis, P=0.918), a partir de la finalizacién de
la puesta, los nidos con parasitismo miiltiple presentaron menos huevos que nidos
no parasitados o los con parasitismo simple (Figura 5.1). Estas diferencias se
mantuvieron 5y 10 dias después de finalizada la puesta y hasta el dia del nacimiento
de los pichones (Figura 5.1). Para determinar en qué intervalo de tiempo se produjo

la caida mas importante en el nimero de huevos, para cada nido se realizé el
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cociente entre el niimero de huevos presentes y el nimero de huevos que existian en
el periodo de observacién inmediatamente anterior. S6lo se observaron diferencias
significativas al comparar el cociente entre los huevos presentes al finalizar la puesta
y el nimero total de huevos puestos (Kruskal-Wallis P=0.0047 y contrastes "a
posterion” P<0.05). No fueron significativas en cambio las pérdidas que ocurrieron
durante toda la incubacién (Kruskal-Wallis, P=0.12).

[ No parasitado
B Parasitismosimple

B Parasitismo miiltiple

Numero en el nido

Dia9-10 Dia 14-15 Eclosién

Ciclo de nidificacién

Puesta Dia4-5

Figura 5.1: Efecto del parasitismo simple v miltiple sobre 1a pérdida de huevos del hospedador. Se
comparan ¢l nimero de huevos del hospedador presentes en midos al mismo dia del ciclo de
mdificacion. Pucsla se refiere al nimero total de huevos puestos (tamafio de puesta). Dia 4-5 se
refierc al nimero de huevos presentes cn el nido ¢l dia en que inalizo la puesta; Dia 9-10 v Dia 14-
15 corresponden a 5 y 10 dias desde que finalizé la puesta cn puestas de 4 v 5 huevos
respectivamente Eclosion se relicre al dia en que eclosiond el pnmer pichon. Se grafican las medias
v crrores estandar. No fueron sigmficativas las diferencias en tamafo de puesta (Kruskal-Wallis,
P=0.918). Fueron significauivas en cambio, todas las diferencias a partir del dia en que finalizé la
puesta entrc nidos no parasitados v nidos con parasitismo multiple, (P=0.011, P=0.0001;
P=0.0001 y P=0.007 respectivamente, con contrastes "a postenioni " P<0.05). Los tamaiios dec
muestra de los nidos no parasitados (ueron: 49, 52, 41, 31 v 37, de los nidos con parasitismo
simple: 41, 52.41. 31 v 37: v de los nidos con parasitsmo multiple: 56, 70, 59, 44 v 49.
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5.3.4. Pichones eclosionados y volantones producidos.

Si bien no hubo diferencias en el tamafio de puesta del hospedador entre nidos sin
parasitar y parasitados (4.49+0.11 vs. 4.44+0.09, Mann-Whitney P=0.2), como
consecuencia de la pérdida de huevos asociada al parasitismo, el nimero de huevos
presente en el nido inmediatamente antes de la eclosion fue significativamente menor
en nidos parasitados que en no parasitados (Mann-Whitney P<0.001). Asimismo,
en nidos parasitados eclosionaron menos pichones y se produjeron menos
volantones del hospedador (Mann-Whitney P=0.003 y P=0.006 respectivamente).
Cuando se divide a los nidos parasitados en nidos con parasitismo simple y
parasitismo multiple. las diferencias son también significativas (Kruskal-Wallis P<
0.001 en las 3 comparaciones).

En los nidos con parasitismo muiltiple el niimero de huevos que permanece durante
toda la incubacién es menor que en los nidos sin parasitar. Asimismo, en los nidos
con parasitismo simple y miiltiple nacieron menos pichones que en los no
parasitados. Finalmente. los nidos con parasitismo simple y miiltiple difirieron tanto
entre si como de los no parasitados en cuanto al nimero de volantones que
produjeron (contrastes "a posterioni”, P<0.05, Figura 5.2).

54 [0 No parasitados

4 | T Parasitismo simple
o . E] Parasitismo miltiple
5 3] :
= ] T

2 - :

1 _ )

O ]

Huevos (eclosién) Pichones Volantones

Figura 5.2: Efecto del parasitismo simple v miiltiple en el mimcro de huevos que permanccen
durante toda la incubacién "Huevos (cclosién)”, pichones eclosionados v volantones producidos del
hospedador. Las columnas de huevos son equivalentes las columnas “eclosion” de la figura 5.1, Las
diferencias entre nidos no parasitados v con parasitismo multiple son significativas lanto para
huevos como para pichones nacidos v volantones producidos. También hubo diferencias en cl
nimcro de pichones nacidos entre nidos con parasitismo simple v muiltiple. En ¢l nimero de
volantones producidos, todas las diterencias fucron significativas (Kruskal-Wallis P<0.001 v
comparacioncs "a postenori” P<0.05). Se grafican medias v ES. Los datos de huevos corresponden
a 31 mdos no parasitados, 47 con parasitismo simple vy 52 nidos con parasitismo muiltiple; los
datos de pichones corresponden a 25, 39 v 42 nidos; mientras que los dalos de volantones
corresponden a 21, 29 vy 32 nidos respectivamente.



El efecto final del parasitismo, o sea en el nimero de volantones de pecho amanilio
producidos, es claramente afectado por el nivel de parasitismo. Si se divide al
parasitismo en categorias segiin el niimero maximo de huevos parasitos que recibié
cada nido. los nidos que recibieron 4-5 huevos del parasito produjeron menos
pichones volantones que los que recibieron hasta 3 y estos a su vez fueron menos
productivos que los no parasitados (Figura 5.3, Kruskal-Wallis P=0.001 y
contrastes "a posterion” P<0.05)

Yolantones de Pecho amauillo
n
1

©
W
1

o
|

Huevos parasitos

Figura 5.3: Efccto del nimero de huevos pardsitos recibidos en ¢l nimero de volantones de pecho
amanllo producidos. La categoria NP corresponde a los midos no parasitados. Sc grafican las medias
con sus respectivos ES. Quedan determinados dos niveles de reduccion en la produccion de
volantones del hospedador: el causado por el parasiismo con hasta 3 huevos pardsilos v el que
producen 4 o mds huevos (Kruskal Wallis P<0.001 v comparaciones "a posteriori” P<0.05). El
nimero dec midos correspondiente es (de izquierda a derecha): 21,29, 11, 16 v 5.

El menor niimero de pichones que eclosionaron y de volantones que abandonaron el
nido puede ser simplemente la consecuencia del menor niimero de huevos presentes
inmediatamente antes de la eclosién. Para eliminar este efecto, se calculé el niimero
de pichones nacidos por huevo que permanecié en el nido durante toda la
incubacién. No se detectd efecto de la permanancia de uno o varios huevos pardsitos
en el nido sobre la probabilidad de eclosion de los pichones del hospedador
(Kruskal-Wallis: P=0.17). Asimismo. al relativizar el nimero de volantones

producidos al nimero de pichones nacidos. tampoco se observé efecto del



nacimiento de uno o varios pichones parasitos en la proporcién de pichones del
hospedador que abandonan el nido (P=0.11). Sin embargo, existié un efecto
residual de la permanencia de huevos parasitos en el nido sobre la proporcién de
huevos del hospedador que produjeron pichones volantones. En nidadas donde
permanecieron 3 6 mas huevos del parasito fue menor la proporcién de huevos del
hospedador que permaneciendo en el nido, llegaron a producir pichones volantones

que en nidadas con hasta 2 6 sin huevos parasitos (Figura 5.4).

0.6 4

0.4 S

Yolantonesthuevos

0.2

0 1-2 3-5

Nimero de huevos parasitos

Figura 5.4: Efecto de la permanencia de huevos pardsitos en el nido sobre la proporcion de huevos
del hospedador no removidos que producen pichones volantones. Tanto huevos del hospedador como
hucvos pardsitos se reliere a aquellos que permanecieron en el nido durante toda la incubacion.
Dentro de la categoria O sc incluye tanto a nidos no parasitados como a parasitados donde el huevo
pardsito fue removido. Se grafican medias v ES. Son significativas las diferencias de la categoria 3-
S frentc a Oy 1-2 huevos pardsitos (test de Kruskal-Wallis P=0.026 v comparaciones "a posterion”
P<0.05). Los tamaiios de muestra fucron 36, 47 v 13 nidos respectivamente.

El .parasitismo no afectd la frecuencia aparicién de reduccién de nidada en perjuicio
de los pichones del hospedador. Hubo mortalidad diferencial de pichones del
hospedador en 8/19 nidos no parasitados donde habian eclosionado al menos dos
pichones y en 21/47 nidos parasitados donde eclosioné al menos un pichén del
hospedador ademas de algiin otro pichén (Test exacto de Fisher. P>0.99).



Sin embargo, la presencia de pichones parisitos afecté el desarrollo en peso de los
pichones del hospedador. Pichones de pecho amarillo que sobrevivieron hasta llegar
a volantones en nidos con 2 o méas pichones de tordo, tuvieron tasas de crecimiento
(K. Ricklef 1967) mas bajas que aquellos que crecieron con no més de un pichén
parésito o en nidos sin parasitar (0.424 vs. 0.488 y 0.472 respectivamente, prueba

para comparar mas de dos pendientes de regresiéon P<0.01 y contrastes "a

posteriori” P<0.05).

La presencia de ayudantes en el nido actué aparentemente como un atenuante de
efectos mayores del parasitismo. En nidos donde eclosionaron ambas especies. la
presencia de ayudantes aumenté la proporcién de pichones del hospedador
sobrevivientes (Test de Mann-Whitney. P=0.039): pero no aumenté la proporcién

de pichones parasitos que llegaron a volantén (P=0.34; Figura 5.5).
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Figuera 5.5: Exito de los pichones del hospedador y parisito, medido como proporcion de nacidos
que llega a volanton, en nidos con ayudantes (n=13) v sin avudantes (n=10) donde cclosionaron
ambas especies. Se grafican medias+ES. En nidos con ayudantes la proporcion de pichones del
hospedador que sobrevivicron fue sigmificativamentc mayor que en midos sin avudantes (lest de
Mann-Whitney, P=0.039). No hubo cfecto de la presencia de ayudantes en la proporcion de pichones
pardsitos sobrevivientes (P=(.34).



5.4 Discusién

El parasitismo del tordo renegrido afecta el éxito reproductivo del pecho amarillo a
nivel poblacional (es decir incorporando otras variables como la predacién y
abandono de nidos). El niimero de huevos del hospedador que producen pichones
volantones por nido en nidos parasitados se reduce un 23 % con respecto a la de los
nidos no parasitados durante el mes de diciembre. El descenso en la productividad
medido como volantén/huevo del 8.5 % en nidos de pecho amarnllo es
aparentemente mds bajo que el promedio del 15.7 % calculado en base de la
informacién recopilada por Payne (1977 a) para 9 hospedadores del tordo renegrido
y del tordo cabeza marrén (Tabla I en Payne 1977 a). Sin embargo. esta reduccién
es especialmente importante si se tiene en cuenta que, a diferencia del pecho
amarillo. los hospedadores estudiados nunca son de mayor tamaiio que los
parasitos. El descenso significativo en la productividad medido a nivel poblacional
por efecto del parasitismo se manifiesta sélo a fines de la temporada reproductiva
coincidiendo con un aumento significativo en la incidencia del parasitismo y el
nimero promedio de huevos parasitos por nido (ver capitulo 3). Si bien el 88 % de
los nidos de pecho amarillo que se inician son predados o abandonados, en ausencia
del parasitismo el 12 % de nidos exitosos hubiera producido un mayor nimero de
volantones del hospedador. Una forma de estimar esa pérdida es considerar que
cada nido exitoso parasitado hubiera producido aproximadamente el mismo niimero
de volantones que los nidos no parasitados. Los 62 nidos parasitados exitosos
produjeron un total de 75 volantones y los 21 nidos no parasitados. 49 (Tabla 5.1).
De no haber sido parasitados, esos nidos hubieran producido 175 volantones
[(62x49)/21]. por lo que la productividad efectiva del hospedador en esos 62 nidos

se redujo en 100 volantones por efecto del parasitismo.

Entre los estudios previos sobre efecto del parasitismo de Molothrus bonariensis
sobre otros hospedadores sélo uno (Cruz er al 1990) no encuentra efecto del
pardésito. Estos autores registran una predacién muy alta (70 %), no eliminan dicho
factor del anilisis y no dan datos sobre el promedio de huevos parasitos por nido.
Los demds estudios (Sick 1958, King 1973, Post & Wiley 1977 a, Fraga 1978,
1983, Salvador 1984, Fraga 1985, Wiley 1985) observan pérdida de huevos y un
menor tamaiio de nidada en nidos parasitados. Post y Wiley (1977) ademds registran
una menor proporcién de pichones eclosionados en nidos parasitados. En algunos
casos en que el hospedador es de mucho menor tamafio que el parasito como es el

caso del chingolo. Zonotrichia capensis, también existen pérdidas importantes por
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competencia entre pichones del hospedador y del parasito (King 1973, Fraga 1978,
1983a).

Tanto en el caso del parasitismo simple como miiltiple, la mayor parte del costo del
parasitismo para el pecho amarillo estaria relacionado con la ruptura y pérdida de
huevos principalmente durante el estadio de puesta. El 78 % de los eventos de
parasitismo por parte del tordo renegrido ocurrieron durante la puesta (ver seccién
4.3.3), por lo que la mayor parte de esas pérdidas serian atribuibles a la accién
directa de la hembra del parasito y no podrian asignarse a la presencia del huevo
parasito en si.

Altos niveles de parasitismo afectan el éxito reproductivo atin cuando se elimina el
efecto de la remocién de huevos por parte de la hembra pardsita. Cuando
permanecen 3 o mas huevos parasitos en el nido, disminuye la proporcién de los
huevos del hospedador que sin haber sido removidos, llegan a producir pichones
volantones. Esto se deberia a la combinacién de dos efectos. Por un lado, la
eficiencia de incubacién en nidadas numerosas disminuye (Petit 1991, Lerkelund e
al 1993) por lo que los huevos de pecho amarillo que permanecen en el nido no
logran ser incubados adecuadamente (4.4.5). Este hecho se veria agravado porque
los pichones parasitos nacen en promedio 1-2 dias antes que los pichones del
hospedador (Figura 4.5.b) y éste probablemente disminuya la eficiencia de la
incubacién cuando comienza a alimentar a esos pichones. Por otra parte. atin si
logran eclosionar. los pichones de pecho amarillo pueden morir en la competencia
con numerosos pichones parasitos. Incluso, si los pichones del hospedador logran
sobrevivir, el nacimiento de mas de un pichdn parésito afecta su desarrollo en peso
dentro del nido disminuyendo su tasa de crecimiento promedio. La reduccién
experimental de la tasa de crecimiento en otros Passeriformes determina que los
individuos alcancen un menor tamaiio corporal lo que disminuye sus habilidades
competitivas en situaciones de competencia intraespecifica (Richner eral 1989).

El rechazo de huevos parasitos del morfo blanco dentro de las 24 hs. (ver capitulo 6)
y las diferencias entre las frecuencias de aparicién de dicho morfo entre nidos
abandonados y nidos activos (24 vs. 3.5 % respectivamente, ver capitulo 4), hace
que muy probablemente exista una cierta cantidad de eventos de parasitismo con ese
morfo que no pudieron ser detectados en este estudio. Frente a esta situacién, no
puede descartarse que el parasitismo simple afecta sélo en la etapa final (produccién

de pichones volantones), pueda deberse en parte a problemas de muestreo. Los



nidos considerados como no parasitados podrian incluir casos de parasitismo con
huevos parasitos de morfo blanco no detectados debido a un répido comportamiento
de rechazo por parte del hospedador. En apoyo de esta hipétesis, en un 23% de los
nidos no parasitados se detectd la aparicion de huevos picados durante la puesta e
incubacién. Ademas, en el tordo renegrido los eventos de parasitismo y picadura no
estan siempre asociados y otros autores han registrado la existencia de eventos de
picadura sin parasitismo posterior (ver 4.4.5).

En el pecho amarillo, cuando la oferta de alimento no llega a ser suficiente se
produce la muerte de los Gltimos pichones en nacer (ver capitulo 3). Cuando el nido
posee ayudantes, el mayor nimero de adultos que atienden al nido aumenta las
entregas de alimento (Emlen 1984. Brown 1987). La presencia o no de ayudantes en
el nido actua como una variable mas que explicaria la gran disparidad en el nimero
total de pichones que pueden ser criados exitosamente por esta especie. En nidos no
parasitados por ejemplo, el nimero de pichones que llegan a volantén varia entre 1 y
5. Segiin Orians y colaboradores (1977), la presencia de ayudantes en el nido hace
que el nimero de adultos que proveen de alimento a los pichones oscile entre 2
(nidos sin ayudantes) y 8. En la poblacién en estudio un 40 % de los nidos que
produjeron pichones volantones poseian ayudantes (ver seccién 3.3.1). En el 98 %
de los nidos donde eclosionaron ambas especies, los pichones de tordo fueron los
primeros en nacer. La presencia de ayudantes en el nido podria disminuir el efecto

del parasitismo al beneficiar a los iltimos pichones nacidos que son siempre del
hospedador.

Entre los 62 nidos parasitados que escaparon a la predacién, hubo 17 (27 %) que
s6lo produjeron volantones del parasito. La productividad de esos nidos fue igual a
O y es la misma que se obtendria si hubieran sido predados. Sin embargo. ademas
de invertir 12 dias en la incubacién y 12 dias mas en la crianza de los pichones
parasitos dentro del nido. los pecho amanllo adultos debieron invertir entre 2
semanas a un mes para atender a los volantones de tordo renegrido (periodo durante
el cual son dependientes de sus padres adoptivos luego de abandonar el nido
Friedmann 1929, Fraga 1985). El tiempo y la inversién parental de esos padres en
los volantones parasitos posiblemente se hubiera invertido en renidificar de

inmediato en el caso de que la pérdida de ese nido hubiera sido por predacién.

La magnitud de la presién de la seleccidn natural que actia sobre las adaptaciones de

los hospedadores para contrarrestar los efectos del parasitismo. es funcién tanto de
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laincidencia como de los costos del mismo (Rothstein 1975b, May & Robinson
1985). En el capitulo siguiente se discute qué mecanismos comportamentales ha
desarrollado el pecho amarillo para contrarrestar los costos del parasitismo del tordo

renegrido.



Capitulo 6

Defensas del pecho amarillo frente al parasitismo de cria
del tordo renegrido.

6.1 Introduccién

La seleccién natural va a favorecer el desarrollo de aquellas conductas que
maximicen el éxito reproductivo individual: por lo que es de esperar que las especies
hospedadoras desarrollen mecanismos de defensa que minimicen tanto la incidencia
como el impacto del parasitismo de cria (Rothstein 1975b. Payne 1977a. May &
Robinson 1985). Las estrategias de defensa antiparasitarias mejor estudiadas son
aquellas responsables del reconocimiento de la presencia de los huevos parésitos en
el nido (Rothstein 1973a. 1976, 1978, Rohwer eral 1989, Mosknes eral 1991). Si
el hospedador es capaz de detectar que ha sido parasitado, en respuesta a un evento
de parasitismo puede abandonar el nido (Graham 1988) o construir un nuevo nido
por encima la puesta parasitada (Friedmann 1963, Burgham & Picman 1989). Estas
formas de rechazo resultan muy costosas ya que implican reiniciar el ciclo de
nidificacion y sdlo se mantendrian evolutivamente en aquellos casos en los que las
pérdidas por parasitismo sean muy altas y exista una alta probabilidad de renidificar
exitosamente (Burgham & Picman 1989). Cuando el hospedador es lo
suficientemente grande como para poder manipular y rechazar el huevo parisito,
seria de esperar que para reducir los costos que implica el abandono del nido,
desarrolle ademas mecanismos de reconocimiento de los huevos parésitos. Si el
hospedador logra expulsarlos antes de que eclosionen los posibles costos que
tendria son: 1) errores de discriminacién entre los huevos propios y los del parasito
que podrian implicarla expulsién de huevos propios (Marchetti 1992) y 2) ruptura
de huevos propios durante la manipulacién de los huevos del parésito (Payne
1977a).

El costo del rechazo se relacionaria con la estructura y el largo del pico del

hospedador que condicionan el modo en que éste realiza la manipulacién (Rohwer
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& Spaw 1988). Especies de pico largo toman el huevo intacto a lo ancho, usando el
pico a modo de pinza ("grasp-ejecters"). A diferencia de estas especies, las aves de
pico corto deben picar el huevo antes de intentar sacarlo del nido ("puncture-
ejecters") (Rothstein 1975b, 1977). El costo para los hospedadores de pico corto
seria en principio mayor ya que aumentaria el riesgo de ruptura de los huevos
propios durante la manipulacién (Rohwer et al 1989). En forma consistente con la
hipé6tesis del mayor costo del rechazo, de las 14 especies descriptas como
rechazadoras de huevos del tordo cabeza marréon Molothrus ater . 10 son
rechazadoras a modo de pinza (Rohwer & Spaw 1988), 2 rechazan picando el
huevo (Rohwer & Spaw 1988, Sealy & Neudorf 1995), una rechaza
reconstruyendo el nido por encima de la puesta parasitada (Friedmann 1929, Sealy
1995) y una abandona ante la presencia de un huevo parasito en el nido (Rothstein
1976). Los hospedadores de los parasitos de cria que poseen pichones que agreden
a sus huevos y/o pichones. obtiene éxito reproductivo nulo al aceptar al huevo
parasito. Es de esperar entonces, que sean menos tolerantes hacia los huevos
parasitos atin cuando el rechazo implique pagar mayores costos. En concordancia
con la hipétesis anterior, entre los hospedadores del cuci comiin Cuculus canorus 7
especies son rechazadoras a modo de pinza, 6 especies rechazan picando el huevo y
6 especies rechazan por abandono. Los huevos de cucii comin y del tordo cabeza
marrén son de tamafio y dureza semejantes. sin embargo cuando se compara la
respuesta de hospedadores de tamafio comparable. los hospedadores del tordo son
aceptores mientras que los del cuci rechazan por abandono o por picotazo
(Mosknes eral 1991). Mientras que la mayoria de las especies que coexisten con el
cucd comiin muestran algiin nivel de rechazo al ser puestas a prueba mediante los
experimentos de parasitismo artificial (Davies & Brooke 1989a), practicamente no
se detectan niveles intermedios de aceptacién en el caso de los hospedadores
potenciales del tordo cabeza marrén (Rothstein 1975a).

La discriminacién que practican las especies rechazadoras hacia los huevos parasitos
podria ser el resultado de dos mecanismos posibles: reconocimiento genuino o
discordancia. Si el hospedador rechaza por discordancia. saca del nido a los huevos
parasitos porque en general son superados en nimero por los propios y estdn en
minoria. Si en cambio el reconocimiento es genuino. el hospedador reconoce a sus
propios huevos y rechazara los huevos parisitos independientemente de si estdn en
minoria o no (Rothstein 1982). Los experimentos de parasitismo artificial que crean
nidadas en las que el nimero de huevos parasitos supera a los del hospedador

resultan en el rechazo de los huevos parisitos. por lo que en general se descarta que
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las especies puestas a prueba rechacen por discordancia (Victoria 1972, Rothstein
1975¢, 1982).

Todos los mecanismos de defensa antiparasitarios de los hospedadores que actian a
partir del reconocimiento del huevo parasito operan después de que el nido ha sido
parasitado y no evitan las pérdidas de huevos que pudieran ocurrir asociadas al
evento de parasitismo en si (Robertson & Norman 1976). Las hembras de los
parasitos de cria en general remueven algin huevo del hospedador en el nido
parasitado (Rothstein 1990). Ese costo es sufrido por el hospedador aiin cuando
logre rechazar el huevo parasito exitosamente. En este sentido, Rothstein (1970 en
Mason 1980). sefiala que la forma mas ventajosa de defensa frente al parasitismo de
cria por parte del hospedador seria directamente evitar el acceso de la hembra
parésita al nido.

La intensidad de la seleccién natural que actia sobre el desarrollo de los
mecanismos de defensa del hospedador dependera tanto del nivel de parasitismo que
soporte esa especie, como de los costos del parasitismo (Rothstein 1975 b,
Robertson & Noman 1976. May & Robinson 1985). En la mayoria de los cuclillos
parasitos la hembra remueve un huevo del hospedador al mismo tiempo que parasita
(para una revisién. ver Brooker & Brooker 1990). En el tordo cabeza marrén. M.
ater y probablemente en todos los tordos. el parasitismo involucra la realizacién de
dos comportamientos separados en el tiempo: la colocacién de un huevo parésito en
el nido, "parasitismo” propiamente dicho y la picadura o remocién de algin huevo
del hospedador "remocién"(Scott eral 1992, Hill & Sealy 1994).

Para los hospedadores de los tordos capaces de criar algunos pichones propios
junto con el pichén parasito. las pérdidas en éxito reproductivo debidas a la
remocion de huevos por parte de la hembra parasita son comparables a las pérdidas
por la competencia entre sus pichones y los del parasito. La estrategia de rechazo de
huevos parésitos sélo reduce los costos asociados a la presencia del huevo parasito
en si y ala competencia entre pichones. La tnica forma de evitar todos los costos
del parasitismo incluyendo las pérdidas por remocién, seria mediante el
reconocimiento de los tordos como enemigos potenciales cuando se hallan en las
cercanias del nido. Cuando el tamafo corporal del hospedador es comparable o
mayor que el del parasito. los hospedadores pueden responder agresivamente en
forma semejante a como se comportan frente a un potencial predador (Mosknes er al
1990. Neudorf & Sealy 1992). En el caso de ser de menor tamaifio que el parasito,
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pueden cubrir el nido en forma silenciosa para impedir la deteccién y acceso al
mismo (Neudorf & Sealy 1992).

Sin embargo, el reconocimiento y defensa del nido frente a los parasitos de cria son
poco eficientes frente al parasitismo si los hospedadores abandonan su nido durante
periodos prolongados de tiempo o no permanece en las cercanias al menos en el

horario en que las hembras parasitan (Neudorf & Sealy 1994).

El objetivo del presente capitulo es estudiar qué mecanismos de defensa posee el
pecho amarillo para enfrentar al parasitismo del tordo renegrido. Posteriormente y
teniendo en cuenta su efectividad y los costos del parasitismo que neutralizan, se

discute la eficiencia relativa de los mismos.

6.2 Materiales y métodos

6.2.1 Reconocimiento v discriminacién hacia huevos pardsitos

Durante 1992 se realizaron experimentos de parasitismo artificial para analizar si el
hospedador reconoce diferencialmente los huevos parasitos de los morfos blanco o
manchado de coloracién. Nidos con la puesta completa y naturalmente parasitados
con el morfo manchado, fueron parasitaron en horas de la mafana con un huevo
parasito del morfo blanco. Utilizando el criterio propuesto por Rothstein (1975a). el
huevo parasito experimental se considerd aceptado si permanecia en el nido. siendo
éste atendido hasta 5 dias después de su introduccién. Ese mismo criterio fue

utilizado con los huevos parasitos manchados puestos por las hembras de tordo
renegrido.

Para estudiar si el pecho amarillo utiliza ademas del color el tamafio como clave
identificatoria hacia los huevos parésitos del morfo blanco. durante 1993 se
realizaron experimentos de parasitismo artificial manipulando esta iltima vanable.
Se simularon huevos parisitos de morfo blanco de tamarfio semejante a los huevos
del hospedador utilizando huevos de pecho amarillo pintados de blanco. El
tratamiento control se realizé repitiendo la expeniencia utilizando huevos parésitos
del morfo manchado pintados de blanco. De esta forma se controlé por el posible
efecto de la pintura en el comportamiento de rechazo del hospedador. El parasitismo
natural ocurre principalmente durante la puesta del hospedador (seccién 4.3.3). y
entre el amanecer y las 12:00 hs (Hoy & Ottow 1964, Post & Wiley 1977a. Fraga
1985). Un huevo de tordo renegrido o un huevo de pecho amarillo pintados de
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blanco se colocaron entre las 8:00 y las 11:00 hs. en nidos que estaban en puesta
con hasta 2 huevos del hospedador. Para evitar mayores interferencias, la
introduccidn se realizé cuando el nido estaba libre. Se realizé observacién focal del
nido (Altmann 1974) durante los 45' posteriores al experimento con binoculares 8 x
30 desde una distancia de unos 40 m. De producirse la llegada de los dueiios del
nido durante ese intervalo, se registré el comportamiento de los mismos. Si el
huevo experimental no fue rechazado durante el periodo de observacién, se realizé
una revision posterior a las 2-4 horas y posteriormente cada 24 horas hasta que
transcurrieran 5 dias o el huevo fuera rechazado. Cada nido recibié un tnico

tratamiento: es decir fue parasitado experimentalmente una sola vez.

En todos los experimentos de parasitismo artificial, se utilizaron huevos naturales.
En unos pocos casos éstos habian sido vaciados. por lo que se rellenaron con
parafina para darle peso y resistencia adecuados. Los huevos utilizados en los
experimentos durante la temporada reproductiva de 1992 provenian de museos.
Todos los demds huevos se colectaron en nidos de pecho amarillo del 4rea de
estudio luego de que éstos fueran abandonados o predados.

En cuanto al parasitismo natural, un huevo de tordo fue considerado aceptado si
eclosioné o permanecié en el nido durante al menos 5 dias. Alternativamente se lo
considerd rechazado si permanecié por menos de 5 dias y desaparecié del nido sin
mediar ninguna otra perturbacién como por ejemplo la desaparicién de algin huevo

del hospedador o un nuevo evento de parasitismo.

6.2 2 Defensa del nido frente a pardsitos de cria adultos.

Para analizar si existia defensa del nido por parte del hospedador frente a los tordos
adultos. durante 1994 se realizaron experimentos usando como estimulo la
presentacion de ejemplares embalsamados de tordo renegrido. Si bien el pecho
amarillo es una especie no territorial (Orians 1980), podria desarrollar algin tipo de
comportamiento agresivo hacia individuos de otras especies que se encuentren a
muy corta distancia de su nido. En ese caso, los pecho amarillo responderian
agresivamente a la presencia de los tordos asi como de cualquier otra especie que no
implicara ningiin peligro. Para poner a prueba la hipétesis del reconocimiento de los
tordos adultos como enemigos potenciales. se compard la respuesta generada por la
presencia de los pardsitos de cria. con la que genera un individuo de varillero de ala
amarilla, Agelaius thilius(Icterinae), especie que cohabita en el mismo ambiente y

que no es parasito ni predador de nidos. Un tordo y una hembra de varillero de ala



amarilla embalsamados fueron colocados a ambos lados y a un metro del nido en
linea recta (Figura 6.1). La presentacién de los 2 ejemplares fue simultanea. La
hembra de varnillero de ala amarilla posee un tamaiio y coloracién similar a la hembra
parasita. Numerosos individuos de esta especie nidifican en los bajos con totoras
(Tipha sp) que se encuentran a los lados del Canal 2. El expenmento se realizé
utilizando nidos en puesta con hasta 3 huevos del hospedador. En este periodo. la

frecuencia de eventos de parasitismo es maxima (Figura 4.3).

Durante cada experimento se realizé la observacion focal del nido con binoculares 8
x30 desde una distancia de unos 20-30 m. Se registré el tiempo que tardaron los
adultos en regresar al nido. el nimero de individuos que respondieron y el tipo de
respuesta dirigida hacia el tordo renegrido y la especie control durante los 13'
posteriores al regreso. Se realizaron dos tratamientos: uno presentando una hembra
de tordo y una hembra de vanllero y el otro presentando un macho de tordo y una
hembra de vanllero. En ambos casos se utilizé como control de la manipulacién a la
respuesta dirigida hacia la hembra de varillero de ala amarilla. Para evitar un
reforzamiento positivo en la respuesta (Knight & Temple 1986). cada nido recibié

un Unico tratamiento.

~_l

Figura 6.1: Foto dei sistema uulizado para poner a prucba ef reconocimicnto v la defensa del nido
Irente a los tordo renegnido adulios. Se observa un nido de pecho amanlio en el centro con la
hembra de tordo rencgndo (izquierda) v la hembra de varillero de ala amanlla (derecha) a 1 m del
mismo.



Se realizaron 14 sesiones con el par hembra de tordo renegrido-hembra de varillero
y 8 con el par macho de tordo renegrido-hembra de varillero. Se categorizaron 4
comportamientos hacia los ejemplares embalsamados numerados de 1 a 4 en orden
de agresividad creciente. El comportamiento 1 (sobrevuelo): consistié en vuelos
rasantes sobre el modelo sin contacto fisico con el mismo; comportamiento 2 (golpe
con las patas): consisti6 en vuelos no rasantes sobre el modelo acompafiados de
golpes con las patas; comportamiento 3 (picoteo): consistié en un contacto con el
pico. y comportamiento 4 (picoteo de intensidad mayor a 1): consistié en agresiones
mediante picotazos repetidos que frecuentemente fueron acompafiadas con
vocalizaciones. Como en cada sesién se expresaron sélo 1 6 2 conductas. se cred
una nueva categoria llamada agresién con contacto fisico que se define como la
suma de los comportamientos 2. 3 y 4. Esta forma de agrupacién es conservativa ya
que implica darle igual peso a todas las conductas que involucraron contacto fisico
con los modelos. En cada sesién se compararon las frecuencias de las distintas
conductas agresivas dirigidas hacia ambos modelos. En la comparacién de cada
conducta agresiva por separado, se incluy$ a una determinada sesién sélo si los
individuos la habian dirigido al menos hacia alguno de los dos modelos. En la
comparacién de la categoria agresidn con contacto fisico. se excluyeron del analisis
aquellas sesiones experimentales en las que no se verificé contacto fisico con
ningin modelo.

En todos los andlisis, se le otorgd igual peso a las respuestas generadas por un sélo

individuo que a las generadas por igual nimero de individuos distintos.

6.2.3 Atencion al nido.

En 1995 se realizaron observaciones focales de nidos en distintos periodos del ciclo
de nidificacion para cuantificar qué proporcién del tiempo los pecho amarillo
permanecian en el nido o cerca de éste y, por lo tanto, podrian impedir el
parasitismo. Dado que 1a hembra de tordo parasita entre el amanecer y las 12:00 hs.
todas las observaciones se realizaron dentro de la banda horaria comprendida entre
las 6:30~11:00 hs. Se dividi6 a los nidos en tres categorias segiin el estadio de
nidificacién en que se hallaban: puesta temprana (en puesta con menos de 3
huevos). puestatardia (en puesta con 3 6 mas huevos) e incubacién (puesta
completa). Para minimizar el efecto de la presencia del observador, las

observaciones se realizaron desde el interior de un vehiculo estacionado a unos 30
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m del nido. En cada nido focal se registré durante un periodo de 40 la presencia de
individuos, su distancia aproximada al nido y el tipo de actividades que realizaban .
Se observaron 8 nidos durante la puesta temprana, 4 durante la puesta tardia y 7
durante la incubacién. Se categorizaron 4 comportamientos individuales que se
relacionan con 4 estados del nido focal. Segiin los niveles de atencidn creciente se
dividieron en: nido libre: nido sin individuos visibles hasta a 20 m de distancia;
individuos cerca: presencia de individuos a menos de 20 m que pueden estar
alimentindose: individuo vigilando: un individuo a menos de 10 m de distancia
ubicado en una percha conspicuo, sin alimentarse y en nido: un individuo en el
nido. Durante la observacién en cada nido hubo en general 2 6 mds individuos
asociados: por lo que, en un mismo momento, puede haber un individuo en el nido
y por ejemplo otro vigilando y/o cerca. Sélo la categoria nido libre es excluyente
con respecto a todas las demas y la suma de las proporciones de tiempos en las
distintas categorias es distinta de 1. La categoria individuos cerca podia incluir la
presencia de otros individuos distintos de los duefios del nido que estin
simplemente alimentdndose: por lo que se consideré que s6lo cuando habia
individuos en el nido, o a lo sumo vigilando podia impedirse eficientemente el
parasitismo.

Los resultados se expresaron como proporcién total de tiempo durante el cual algiin
individuo se hallaba realizando una cierta actividad (por ej.: en el nido.
alimentacién, vigilancia etc.). La comparacién de los niveles de atencién a nidos
durante los 3 periodos establecidos. se realizé mediante un test de Kruskall-Wallis
con contrastes "a posteriori” (Siegel & Castellan 1988).

6.3 Resultados

6.3.1 a Rechazo de huevos pardsitos: experimentos de parasitismo artificial.

En los experimentos de parasitismo artificial, nidos de pecho amarillo que habian
sido parasitados naturalmente con huevos del morfo manchado, se parasitaron
experimentalmente durante la incubacién con huevos pardsitos del morfo blanco.
Hubo rechazo del huevo parisito blanco en 5/6 instancias. Tres de los rechazos
ocurrieron durante las primeras 24 hs y los 2 restantes entre el cuarto y quinto dia.

En todos los casos. el huevo pardsito del morfo manchado puesto en forma natural,
fue aceptado.
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Ademas, se parasitaron experimentalmente durante la puesta, 7 nidos con huevos
"blancos" de tordo renegrido (largo: 2.19 +0.05: ancho 1.75+0.04) y 6 con huevos
"blancos" de pecho amarillo (largo: 2.67 +0.096; ancho 1.90+0.024). Todos los
huevos experimentales fueron rechazados en menos de 24 hs. En 10/13
experimentos, los padres regresaron al nido durante los 45' de observacidn
posteriores al evento de parasitismo experimental y rechazaron el huevo parésito en
8 instancias. Los rechazos observados se produjeron en menos de 1 minuto a partir
de la primera inspeccién del contenido del nido por parte de los adultos (4 casos) y
entre 3-18 minutos en los (4) casos restantes . En todos los rechazos un individuo
tomo el huevo con el pico a lo ancho y lo deposité en el suelo a unos 3-10 metros
del nido. De los 4 huevos recuperados luego de ser rechazados, sélo 1 mostraba
indicios de haber sido picado: todos los demds estaban intactos. Los 5 rechazos no
observados ocurrieron antes de transcurridas 24 hs desde la introduccién
experimental (en 3 instancias entre los 45' y 4 horas de la introduccién). No se
detectaron diferencias en la respuesta ni en el tiempo de rechazo entre los huevos
"blancos" del hospedador y del parasito (Test de Mann-Whitney. P=0.3).

La discriminacién hacia los huevos blancos fue similar cuando habia 2 huevos del
hospedador y por lo tanto éstos estaban en minoria (10/13 instancias) o cuando
habia un sélo huevo del hospedador (3/13 instancias).

6.3.1.b Rechazo de huevos pardsitos: parasitismo natural.

De acuerdo a los criterios enunciados, fue detectado el rechazo de 12/16 huevos
parasitos de morfo blanco, 5/13 intermedios y 21/280 manchados (Chi-cuadrado de
independencia, P<0.0001). El comportamiento hacia los huevos parasitos varié
segin el estadio de nidificacion del hospedador en que sucedié el evento de
parasitismo. Los huevos parésitos del morfo manchado fueron aceptados en 1/3
casos cuando fueron puestos dos dias antes y en 6/14 casos si fueron puestos un dia
antes de iniciar la puesta. En los casos en que el parasitismo con el morfo manchado
ocurmi6 luego de iniciada la puesta del hospedador, éste acepté los huevos parésitos
en 98/104 de los casos cuando fue parasitado durante la misma y en 11/11 casos
cuando fue parasitado durante la incubacién (Figura 6.2). Las diferencias
observadas en la respuesta del hospedador entre antes y después de iniciar la puesta.
son significativas (Test exacto de Fisher, P<0.001).



Por lo tanto, si se restringe el comportamiento del hospedador hacia eventos de
parasitismo ocurridos luego de iniciada la puesta, fueron rechazados 11/14 huevos
blancos, 3/7 huevos de morfo intermedio y sélo 6/115 huevos del morfo manchado
(Chi-cuadrado de independencia P<0.0001. Figura 6.3). En el caso de los huevos
del morfo blanco, en 2 instancias fueron detectados ya fuera del nido cuando se
hallaban en el suelo a 2-3 m del mismo. No hubo diferencias en el comportamiento
de rechazo hacia los huevos blancos introducidos luego de iniciada la propia puesta,
ya sea por parasitismo natural o artificial (parasitismo natural: 11/14 rechazos vs.
parasitismo artificial: 17/18 rechazos, Test exacto de Fisher P=0.295).

Aceptacion (98)

-2 dias -1dia Puesta Incubacién

Figura 6.2: Respuesta del hospedador hacia los huevos parisitos del morto de coloracion manchado
(parasitismo natural) cn funcién de la fecha del estadio de nidificacion en que ocurrié el evento de
parasitismo. Las categorias -2 dias y -1 dia sc corresponden a cventos de parasitismo ocurridos 2 ¢
1 dia antes de que ¢l hospedador inicic su puesta. Para la informacion sobre el total de eventos de
parasitismo ocurmdos cn cada categoria, ver ¢l texto.
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Figura 6.3: Proporcion de rechazos de los huevos paridsitos de distintos morfos de coloracion
(parasitismo natural) cuando los eventos de parasitismo ocurricron durante la puesta o incubacion
del hospedador. El nivel de rechazo difirié entre los morfos de coloracion del huevo pardsito (Chi-
cuadrado de independencia. P<0.001).

6.3.2 Defensa del nido frente a los pardsitos de cria adultos

En 13/14 sesiones del experimento con hembra de tordo. hubo respuesta hacia los
ejemplares embalsamados. En 12 de esas sesiones la primer conducta agresiva se
dirigié hacia la hembra del parasito. un resultado que muestra discriminacién frente
a lo esperado por azar (test binomial a una cola, P=0.002). La hembra de tordo fue
mads agredida que el control en lo que se refiere a la conducta de picoteo mientras
que en el caso de la de picoteo de intensidad mayor a |, esta conducta nunca fue
dirigida hacia el control (Figura 6.4). Los demds comportamientos se expresaron en

menos de 5 sesiones, por lo que no es posible hacer el analisis estadistico (Siegel &
Castellan 1988).
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i Hembrade M. bonariensis
Control

Respuestas agresivas

Sobrevuelo Patas Picoteo Picoteo >1

Figura 6.4: Nimcro de respucstas agresivas dirigidas hacia la hembra de Molothrus bonariensis
hacia ¢l control (hembra de Agelaius thillius) cn el experimento de presentacion simultinca de
ejemplares cmbalsamados de ambas cspecies. La hembra de tordo fue mas agredida que ¢l control cn
lo que se refiere a la conducta de picoteo (test pareado de Wilcoxon P=0.041) v ¢n la de picoteo de
intensidad mayor a | (P=0.019). Sc grafican las mcdias (barras) con sus respeclivos crrores
cstandard.

Los individuos respondieron a los ejemplares embalsamados en todas las sesiones
del experimento macho de tordo-hembra de varillero, mostrando preferencia hacia el
pardsito en lo que respecta a dingir la primer conducta agresiva (P=0.04). EI macho
de tordo fue mas agredido que el control en lo que se refiere a la conducta de golpe
con las patas (Figura 6.5). Si bien se expresé tinicamente en 4 sesiones, la conducta
de picoteo de intensidad mayor a 1 siempre se dirigi6 hacia el parasito y nunca hacia
el control (2.5+1.12 veces vs. 0).

Bl Machodec M. bonariensis

Control

Respuestas agresivas
(98]
il |

1
Sobrevuelo Patas Picoteo Picoteo >1

Figura 6.5: Nimero de respuestas agresivas dirigidas hacia ¢l macho de Molothrus bonariensis v
hacia cl control (hembra de Agelaius thillius) en cl experimento de presentacion simultdnca de
cjemplares cmbaisamados de ambas especies. El macho de tordo lue mids agredido que el control en
lo que sc reficre a la conducta de agresién con las patas (Test parcado de Wilcoxon, P=0.04).

102



El nimero de respuestas agresivas que generaron los pardsitos contrastd
notoriamente con el que recibi la especie control. Dandole igual peso a todas las
conductas agresivas que implicaron contacto fisico, tanto la hembra como el macho
del parasito fueron mas agredidos que el control (Figura 6.6). Incluso. la categoria
de mayor agresividad que fue la de picoteo de intensidad mayor a |, nunca fue
dirigida hacia el control y si hacia los parasitos (Figuras 6.4 y 6.5). En 3 sesiones la
respuesta hacia los ejemplares parasitos embalsamados fue desatada luego de
generarse una agresion hacia hembras o machos de tordo vivos que se encontraban

en la cercania del nido.

Tordo renegnido

Control

Respuestas agresivas
W
1

Hembra Macho

Figura 6.6: Agrupacion de todas las respuestas agresivas con contacto [isico dirigidas hacia la
hembra (n=13) o macho (n=8 ) del tordo rencgrido en comparacién con las dirigidas al control
(hembra dc varillero de ala amarilla). Tanto la hembra como ¢l macho pardsitos fucron mds
agredidos que sus respectivos controles (lest parcado de Wilcoxon, P=0.006 y P=0.03
respectivamente). Sc grafican las medias con sus respectivos errores estindar.

6.3.3 Atencion al nido.

La proporcién de tiempo total en que al menos un individuo de la pareja se
encuentra en el nido. fue menor durante la puesta temprana que en puesta tardia o
incubacién (Figura 6.7). Esta diferencia se mantuvo ain cuando se incluyé la

presencia de individuos vigilando (Figura 6.7).
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Figura 6.7: Porcentaye del tiempo total en el que los individuos de pecho amanllo podrian impedir
cl parasitismo de su nido. En nido se refiere al uempo durante el cual un individuo esui cn ¢l nido v
atencion al iempo en que un individuo estd en ¢l nido o vigilando. Puesta <3 corresponde a mdos
en puesta con menos de 3 huevos (n=8), puesta 23 a nidos en puesta con 3 ¢ mds huevos (n=4) v
cn incubacion a nidos con la puesta completa (n=7). Son signilicativas las diferencias entre pucsta
lcmprana Vv pucsta tardia o incubacion 1anto en la categoria en nido como cn atencion (Kruskal-
Wallis P=0.009 v P=0.006 respectivamente con contrastes "a postenion” P<0.05).

Sc grafican las medias con sus respectivos errores estandard.

6.4 Discusion

El pecho amarillo ha desarrollado un claro comportamiento de rechazo hacia los
huevos de tordo renegrido. El nivel de rechazo depende de dos variables: momento
en que se produjo el evento de parasitismo con respecto al estadio de nidificacién
del hospedador y coloracién del huevo. Los huevos parasitos colocados antes del
inicio de la propia puesta presentan una mayor proporcién de rechazo que los
depositados luego de iniciada la puesta. Si bien este patrén de discriminacién no es
el mas habitual (Ortega & Cruz 1988, Hill & Sealy 1994). ha sido descripto tanto en
hospedadores del cuci comin (Davies & Brooke 1988) como de tordos parasitos
(Fraga 1986, Sealy 1995). Una vez iniciada la puesta. la respuesta hacia el huevo

parésito depende del grado de divergencia que presenta su coloracién con respecto a
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la de los huevos del hospedador. Los huevos de morfo manchado son casi siempre
aceptados (més del 95 % de los casos), los del morfo intermedio son aceptados en
el 60 % de los casos y los de morfo blanco sélo en el 21 %. Los experimentos de
parasitismo artificial muestran niveles de rechazo hacia el morfo blanco alin mayores
(98 %). Por otra parte, nunca se verificé el rechazo hacia huevos del morfo
manchado. Probablemente, algunos de los aparentes rechazos hacia huevos
parasitos del morfo manchado puestos naturalmente, podrian ser el resultado de la
remocién de huevos por parte de hembras parasitas o de su picadura y posterior
remocién como parte del comportamiento de limpieza del nido del hospedador. El
rechazo inmediato de los huevos blancos resulté ser independiente de su tamaiio. lo
que indicaria que el hospedador utiliza principalmente el color de los mismos como
clave identificatoria. Los pecho amanllo rechazan por reconocimiento genuino. ya
que su comportamiento hacia el morfo blanco no varié cuando habia 1gual nimero
de huevos parasitos blancos y propios en el nido. De las 4 especies previamente
descriptas como rechazadoras de huevos del tordo renegrido. 3 utilizan como clave
el color (Mason 1986a y b) sélo una. el hornero. Furnarius rufus. discriminaria
entre sus huevos y los del pardsito por las diferencias en tamano
independientemente. de la coloracién de los mismos (Mason & Rothstein 1986). El
nido del homero es una estructura cerrada de barro con muy poca disponibilidad de
luz en el interior. por lo que no seria de esperar que este hospedador desarrollara
claves de discriminacion visual (Mason & Rothstein 1986).

La dnica estrategia posible en el pecho amarillo para eliminar el costo principal del
parasitismo, que es la remocién de huevos por parte de la hembra de tordo, seria
impedirle el acceso al nido. Los pecho amarillo reconocen tanto a 1as hembras como
a los machos de tordo renegrido frente a otras especies y, reaccionan en forma
agresiva cuando éstos se hallan en las cercanias del nido. Sin embargo, el nivel de
parasitismo encontrado en este estudio (66%, con mds del 50% de los nidos
parasitados més de una vez). indicaria que la defensa del nido no es una tictica
efectiva para impedir el acceso al mismo. Mucho se ha discutido sobre la eficiencia
de la defensa del nido como mecanismo efectivo para impedir el parasitismo
(Robertson & Norman 1976, 1977, Mosksnes er d 1990, Neudorf & Sealy 1992).
En algunos casos se considera que la defensa del nido sélo seria eficiente en
situaciones de alta densidad de individuos nidificantes (Robertson & Norman 1977.
Clark & Robertson 1979). Dentro de las descripciones de eventos de parasitismo
exitosos del tordo cabeza marrdn. se incluye a varios donde las agresiones hacia la

hembra de tordo por parte de los hospedadores resultaron infructuosas (Neudorf &
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Sealy 1994). Sin embargo, la mayoria de los hospedadores involucrados en ambas
situaciones, a diferencia del pecho amarillo, son més pequefios que la hembra
parésita.

Probablemente la ineficacia de la defensa se deba a que el nido queda desatendido
por mucho tiempo durante el horario en que las tordas parasitan. La hembra del
tordo cabeza marrén Molothrus ater parasita muy temprano cuando sus
hospedadores estarian alimentédndose (Scott 1991). En el pecho amarillo €l nido es
vigilado sélo un 30 % del tiempo durante la puesta temprana, momento que coincide
con el pico de parasitismo (Figura 4.3). Esta cantidad aumenta al 63 % cuando el
nido se halla en puesta tardia o incubacién. Un patrén semejante se observé en
Dendroicapetechia. en un drea de simpatria reciente con el tordo cabeza marrén. Si
bien el hospedador desarrolla un comportamiento agresivo hacia los pardsitos
adultos, ambos padres dejan el nido libre un 75 % del tiempo durante la puesta de
huevos y el porcentaje se reduce al 26 % durante la incubacién. En esta especie. el

macho tiende a seguir a la hembra cuando ésta va a alimentarse (Burgham & Picman
1989).

Las hembras de los Passeriformes en general requieren de un aumento equivalente
al 40 % de su gasto energético basal durante la puesta (Ricklef 1974). Es de esperar
entonces que exista un compromiso por parte de la hembra hospedadora entre
utilizar su tiempo para alimentarse o para defender el nido. En este sentido. Arcese y
Smith (1988) lograron disminuir la incidencia de parasitismo del tordo cabeza
marrén sobre Melospiza melodia al ofrecerle a las hembras una fuente de alimento
suplementario en las cercanias de su nido. Ain cuando en la hembra de pecho
amarillo existiera el compromiso de alimentarse o defender el nido durante la puesta,
el macho que realiza una menor inversién energética durante ese periodo. podria
permanecer cerca del nido cuando su pareja va a alimentarse. Se ha comprobado que
en las aves atin cuando el sistema de apareamiento es mayoritariamente mondgamo.
macho y hembra pueden involucrarse en cSpulas fuera de su pareja (Birkhead &
Moller 1992). El mayor gasto energético en los machos de los Passeriformes
especialmente si éstos no incuban, se alcanza durante la alimentacién de los
pichones (Clutton-Brock 1991). Para asegurarse que esos pichones sean suyos. el
macho debe vigilar a la hembra para impedir que ésta copule con otros machos
durante el periodo fértil que coincide con la puesta de huevos (Birkhead & Moller
1992). Los pecho amarillo son monégamos y el macho suele acompaiiar a la

hembra durante los viajes de alimentacién (Orians 1980). Durante todas las sesiones
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experimentales atin cuando hubo mds de 2 individuos involucrados en la defensa del
nido (probablemente incluyendo algiin ayudante), todos los individuos llegaron y
partieron en grupo. En el macho de la pareja, hay aparentemente un compromiso
entre defender el nido (estrategia que neutralizaria el parasitismo interespecifico) y
vigilar a la hembra (estrategia que neutralizaria las posibles cépulas fuera de la
pareja). Los costos del parasitismo para el macho de pecho amarillo son
equivalentes a los de su pareja si logra asegurar la paternidad sobre todos los
huevos. Si en cambio. por defender el nido sélo una fraccién de los huevos fuera
fecundada por él, sus costos podrian ser mayores o incluso podria obtener un éxito

reproductivo nulo en el caso extremo en el que no fecundara ningiin huevo.

El rechazo de los huevos parasitos es una estrategia de menor valor adaptativo que
la defensa del nido. pero probablemente mucho menos costosa. Las diferencias
encontradas entre la proporcién de huevos parasitos del morfo blanco en nidos
activos y abandonados (3.3 % vs. 24 % respectivamente. ver 4.4). indica que los
pecho amarillo estdn removiendo la mayoria de los huevos parasitos del morfo
blanco. Sin embargo. cuando se la hace relativa a los costos del parasitismo que
neutraliza, en promedio sélo elimina el efecto residual de la permanencia de mas de
3 huevos pardsitos en la proporcién de huevos del hospedador que producen
pichones volantones (Figura 5.4). No es de extrafar entonces. que una vez iniciada
la puesta. el hospedador sélo rechace los huevos pardsitos con una coloracién
claramente distinta a la propia como son los del morfo blanco. Si el hospedador
discriminara por tamaiio como se ha propuesto en el homero. deberia comparar el
tamario de los huevos parasitos con el mds pequefo de sus propios huevos (Mason
& Rothstein 1986). Comparando las medidas del huevo parasito con el ancho del
huevo de pecho amarillo mds angosto y con el largo del huevo de pecho amarillo
mas corto de cada nidada respectivamente. las diferencias promedio son altamente
significativas pero de magnitud muy pequefia (0.5 y 2.62 mm. respectivamente
n=153 , test de t pareado P=0.001). Los pocos casos de aparente rechazo de huevos
parasitos del morfo manchado puestos naturalmente, no involucraron huevos
relativamente mas chicos que los que fueron aceptados (test de t. n=11 y 153: ancho
P=0.45 y largo P=0.82). Un modelo teérico reciente basado en la teoria de
deteccidn de sefiales (Wiley 1994). incorpora entre las variables a tener en cuenta
para que surgiera la discriminacién hacia los huevos parasitos. a la probablidad de
que el hospedador crea erréneamente que ha sido parasitado. Si los huevos del
pardsito son muy semejantes a los propios, ademds de cometer errores en la
discriminacién habiendo sido parasitado. el hospedador podria rechazar sus huevos
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mas distintos ain cuando no hubiera mediado un evento de parasitismo (Davies ef
dl, inédito). En el pecho amanllo dados los pequefios costos del parasitismo que
neutraliza el rechazo del huevo parisito, no existiria una presién selectiva suficiente
como para generar reconocimiento de huevos parasitos manchados en base a las
pequeiias diferencias en tamafo. Siendo que estos Ultimos pueden ser muy
semejantes a los suyos, podria haber un costo muy alto por errores en la

discnminacién que implicaran el consiguiente rechazo de huevos propios.
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Capitulo 7

Conclusiones generales

El nivel de parasitismo observado en el pecho amarillo (66 %), es aparentemente
mayor que el registrado en otros 2 Ictéridos de abundancias comparables que
anidaron en el drea de estudio. El alto nivel de parasitismo podria estar indicando
que existe una cierta preferencia o que las hembras de tordo renegrido tienen menos
dificultades para parasitar a esta especie. En cuanto a la interaccién pardsito-
hospedador. el comportamiento de rechazo de huevos blancos por parte del pecho
amarillo es responsable de la baja frecuencia observada de parasitismo con este
morfo. Las hembras de tordo renegrido que ponen huevos blancos no evitarian
parasitar al pecho amarillo. La alta sincronizacién de la puesta de la hembra de tordo
renegrido con la del pecho amarillo indica que existe algiin tipo de monitoreo de los
nidos antes de que éstos sean parasitados. El 60 % de los nidos con parasitismo
muiltiple fueron parasitados por hembras distintas. Esto demuestra que las hembras
de tordo renegrido no excluyen en forma efectiva a otras hembras de los nidos que
parasitan. Frente a la opcidn de destruir huevos del hospedador o huevos parasitos.
las hembras de tordo renegrido destruyen preferentemente huevos de pecho
amarillo. No existen evidencias directas de que este comportamiento se deba al
reconocimiento diferencial de los huevos y probablemente sea la consecuencia de la
mayor resistencia a la ruptura que presentan los huevos parasitos.

Las adaptaciones mds importantes que explicarian el alto éxito reproductivo del
parésito en nidos de este hospedador son el parasitismo durante la puesta y el menor
periodo de incubacién de sus huevos. La ruptura de huevos del hospedador no
aumentaria la probabilidad de eclosién de los pichones pardsitos ni seria necesaria
para disminuir la competencia entre esos pichones y los del hospedador. Gran parte
del éxito reproductivo del tordo renegrido depende de caracteristicas propias de la
historia de vida del pecho amarnillo. El tamafio de puesta de 4-5 huevos, los cortos
periodos de atencidn al nido durante la puesta. el periodo de incubacidn de sus
huevos 2 dias mas largo que el del parasito y la tasa de crecimiento menor de sus

pichones. lo transforman en un hospedador de gran calidad. La combinacién de las
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adaptaciones del tordo renegrido al parasitismo y las caracteristicas de historia de
vida del pecho amarillo explican que el éxito reproductivo del parésito no disminuya
auin en nidos parasitados con 5 huevos.

El pecho amarillo es solo una de las mas de 200 especies de potenciales
hospedadores con las que cuenta el tordo renegrido. Ciertos comportamientos
aparentemente innecesarios como lo es la picadura de huevos, podrian ser itiles
cuando el pardsito utilizara otros hospedadores. La evolucién de las adaptaciones al
parasitismo de cria en el tordo renegrido entonces serfa modelada por ese
"hospedador promedio” a modo de "coevolucién difusa”.

Las poblaciones del tordo renegrido probablemente han aumentado en las dreas de
distribucién histdrica por el uso de las mismas practicas agropecuarias que
fomentaron la expansién de su distribucién. Este aumento poblacional podria ser
responsable de los altos niveles de parasitismo y sus costos asociados encontrados
en este estudio. No es posible determinar si los niveles de parasitismo que
modelaron la evolucién de los mecanismos de defensa en el pecho amarillo eran
comparables a los actuales. Cualquiera que halla sido la presién de parasitismo
histérica, el pecho amarillo ha desarrollado claros comportamientos de defensa
frente al parasitismo de cria. El rechazo de huevos parasitos blancos muestra que el
pecho amarillo es capaz de discriminar y manipular huevos parésitos muy diferentes
a los suyos. La ausencia de rechazo frente a huevos parésitos del morfo manchado
puestos luego del inicio de la propia puesta, se deberia entonces a las dificultades en
la discriminacién entre éstos y los propios. No existen evidencias de que esa falta de
rechazo se deba la existencia de mecanismos mas complejos como los que postula la
hipétesis de los altos costos del rechazo (Rohwer & Spaw 1988. Reskaft er al
1990) o los de la hipétesis de la mafia (Zahavi 1979).

En cuanto los costos del parasitismo que experimenta el pecho amarillo. el mayor
efecto estd asociado al comportamiento de picadura de huevos por parte de la
hembra de tordo renegrido. Niveles de parasitismo extremadamente altos que
impliquen la permanencia de mds de 3 huevos parasitos en el nido. disminuye la
produccién de volantones a partir de los huevos del hospedador que no fueron
picados o removidos. El rechazo hacia los huevos parasitos sélo neutraliza este
iltimo efecto. No es de extraiiar entonces. que el pecho amarillo no halla
desarrollado un mayor grado de discriminacién entre sus huevos y los del morfo

manchado incluso usando las diferencias en tamafio entre ambos.
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Teniendo en cuenta los distintas costos que produce el parasitismo y el mayor
tamaifio corporal del hospedador. seria de esperar que se seleccionara el
reconocimiento de los parasitos de cria adultos como enemigos potenciales. Este
reconocimiento ha sido claramente desarrollado en el pecho amarillo. Sin embargo,
la pareja reproductiva (y los posibles ayudantes), no han desarrollado el
comportamiento de cuidado del nido durante la puesta e incubacién temprana,
periodos de mdxima vulnerabilidad frente al parasitismo. La falta de cuidado del
nido determina que su defensa frente a los parasitos de cria sea una estrategia
altamente ineficiente. Probablemente otras variables asociadas con la historia de vida
del pecho amarillo determinen la ausencia del desarrolio de 1a defensa del nido frente
al parasitismo de cria. Se postula que esas variables serian diferentes para cada
integrante de la pareja. En la hembra. intervendrian restricciones energéticas
relacionadas con el alto costo de la puesta de huevos y en el macho se habria
favorecido el comportamiento de asegurar la paternidad de esos huevos.
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El pecho amarillo como nuevo hospedador efectivo de un
parasito de cria especialista: el tordo pico corto
(Molothrus rufoaxillaris).

Introduccién

Entre las especies de tordos pardsitos existe un continuo entre las estrategias
posibles en cuanto a la seleccidn y uso de hospedadores. En un extremo de ese
continuo se ubican el tordo cabeza marrén Molothrus ater y el tordo renegrido M.
bonariensis que utilizan practicamente a todos los Passeriformes que cohabitan en
su ambiente (mas de 200 especies descriptas. Friedmann & Kiff 1985). En el otro
extremo. y como un ejemplo de alta especializacidn, se ubica el tordo pico corto M.
rufoaxillaris para el cual durante mucho tiempo se habia descripto una dnica especie
hospedadora, el tordo misico M. badius (Hudson 1874, 1920, Friedmann 1929,
Mason 1980, Fraga 1986).

Sick (1985) menciona haber registrado la presencia de pichones del tordo pico corto
en nidos del chopi. Gnorimopsar chopi en un drea recientemente colonizada por el
parasito de cria y donde su hospedador habitual, el tordo misico no se habia
establecido. Fraga (en prensa) registra haber visto 3 grupo de chopis alimentando
volantones de tordo pico corto en Misiones, pero recalca que no hay tordos musicos
en el drea. Hasta este momento sin embargo. no existia evidencia directa de que el

tordo pico corto usara a otra especie como hospedador en zonas donde el tordo
musico estd presente.

En esta seccion se describe el uso regular del pecho amarillo Pseudoleistes
virescens (Icterinae) como hospedador por parte del tordo pico corto en un area
donde el tordo muisico esta presente. Ademds. se documenta la cria exitosa de

pichones del tordo pico corto por parte de este nuevo hospedador.



Materiales y métodos.

El trabajo de campo se llevé a cabo en la localidad de General Lavalle (para una
descripcién del drea ver 2.4). Los pecho amarillo nidifican en las zonas abiertas.
Sus nidos son abiertos, de forma de taza y los construyen sobre cardos (Cyvnara
cardunculus, Carduus acanthoides), junquillos negros (Juncus acutus) y cortaderas
(Cortaderiaselloana) a unos 0.5-1 metros de altura (Gibbson 1918, Orians 1980).
El tordo misico en cambio. nidifica en los pequeiios parches de bosque nativo
formados principalmente por tala (Celiis tala) y sombra de toro (Jodinia
rhombifolia) que se encuentran asociados a zonas altas y cordones de conchillas. A
diferencia de los pecho amarillo. los tordo musico utilizan cavidades naturales para
construir sus nidos, pero también pueden usar nidos de estructura cerrada
construidos por otras aves, luego de ser abandonados (Friedmann 1929, Hoy &
Otow 1964, Fraga 1986).

Durante las temporadas reproductivas de 1993-1994 (octubre—diciembre), se
realizé el seguimiento de 338 nidos de pecho amarillo localizados antes de que
nacieran los pichones (134 fueron seguidos desde la construccién. 128 desde la
puesta vy 76 desde estadios tempranos de la incubacion). Los pecho amarillo son
hospedadores frecuentes del tordo renegrido y en promedio el 66 % de sus nidos
son parasitados por esta especie (ver capitulos 3 y 4).

Los nidos fueron revisados en lo posible diariamente hasta que fueran predados,
abandonados o produjeran pichones volantones. Los huevos se marcaron con tinta
indeleble y se revisaron en cuanto a si presentaban picaduras o abolladuras. Los
pichones se marcaron con tinta indeleble en los tarsos y se pesaron con Pesolas de

50-100 g hasta que abandonan el nido al intentarse la manipulacién (10-12 dias
desde la eclosién).

Los huevos del tordo pico corto son facilmente distinguibles de los del tordo
renegrido en base a las diferencias en coloracién de fondo y patrén de manchas
(Fraga 1983b, 1986). En el 4rea de estudio, los huevos de tordo renegrido pueden
ser blanco-inmaculados o manchados. El pecho amarillo acepta los huevos parasitos
manchados y rechaza los blancos (6.3.1). Los huevos manchados de tordo
renegrido tienen un color de fondo que varia entre el blanco y el marrén claro. Las
manchas son redondeadas. de entre 0.1 a 1 mm. de didmetro. y pueden ser de color

gris o marrén oscuro (Figura 2.3). Los huevos de tordo pico corto son siempre
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descripcién del drea ver 2.4). Los pecho amarillo nidifican en las zonas abiertas.
Sus nidos son abiertos. de forma de taza y los construyen sobre cardos (Cyvnara
cardunculus, Carduus acanthoides), junquillos negros (Juncus acutus) y cortaderas
(Cortaderiaselloana) a unos 0.5-1 metros de altura (Gibbson 1918, Orians 1980).
El tordo misico en cambio, nidifica en los pequefios parches de bosque nativo
formados principalmente por tala (Celris rala) y sombra de toro (Jodinia
rhombifolia) que se encuentran asociados a zonas altas y cordones de conchillas. A
diferencia de los pecho amarillo. los tordo musico utilizan cavidades naturales para
construir sus nidos, pero también pueden usar nidos de estructura cerrada
construidos por otras aves. luego de ser abandonados (Friedmann 1929. Hoy &
Otow 1964, Fraga 1986).

Durante las temporadas reproductivas de 1993-1994 (octubre—diciembre), se
realizé el seguimiento de 338 nidos de pecho amarillo localizados antes de que
nacieran los pichones (134 fueron seguidos desde la construccién, 128 desde la
puesta y 76 desde estadios tempranos de la incubacién). Los pecho amarillo son
hospedadores frecuentes del tordo renegrido y en promedio el 66 % de sus nidos
son parasitados por esta especie (ver capitulos 3 v 4).

Los nidos fueron revisados en lo posible diariamente hasta que fueran predados,
abandonados o produjeran pichones volantones. LLos huevos se marcaron con tinta
indeleble y se revisaron en cuanto a si presentaban picaduras o abolladuras. Los
pichones se marcaron con tinta indeleble en los tarsos y se pesaron con Pesolas de
50-100 g hasta que abandonan el nido al intentarse la manipulacién (10-12 dias
desde la eclosion).

Los huevos del tordo pico corto son facilmente distinguibles de los del tordo
renegrido en base a las diferencias en coloracién de fondo y patrén de manchas
(Fraga 1986). En el 4rea de estudio. los huevos de tordo renegrido pueden ser
blanco-inmaculados o manchados. El pecho amarillo acepta los huevos parasitos
manchados y rechaza los blancos (6.3.1). Los huevos manchados de tordo
renegrido tienen un color de fondo que varia entre el blanco y el marrén claro. Las
manchas son redondeadas. de entre 0.1 a | mm. de didmetro, y pueden ser de color

gris 0 marrén oscuro (Figura 2.3). Los huevos de tordo pico corto son siempre
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manchados, de color de fondo rosado o marrén claro. Las manchas, alargadas y de
aspecto fibroso, cubren toda la superficie del huevo. En algunos casos, ademds de
las manchas habituales, los huevos poseen unas pocas marcas a modo de lineas
oscuras.

Los pichones de tordo pico corto se identificaron siguiendo a Fraga (1979, 1986).
Al nacer, los pichones de tordo pico corto tienen la piel rosada mientras que en los
de tordo renegrido la piel es mas amarillenta. En cuanto empluman, las diferencias
entre los dos pardsitos de cria se hacen mds marcadas. Los pichones de tordo
renegrido carecen del color rufo en las plumas del ala que es caracteristico de los

pichones de tordo pico corto.

Resultados

El tordo pico corto parasité el 5 % de los nidos (17/338). Quince nidos fueron
parasitados con un huevo y 2 con dos huevos. La mayor parte de esos nidos
(14/17) también fueron parasitados por el tordo renegrido (4 con parasitismo simple
y 10 con parasitismo muiltiple, rango 2-5 huevos). El tordo pico corto parasité al
pecho amarillo durante toda la temporada reproductiva del hospedador (octubre a
diciembre). El nimero de nidos parasitados en periodos de 15 dias desde el inicio
de la temporada reproductiva se mantuvo practicamente constante. Comenzando el |
de octubre, el nimero de nidos parasitados fue de 2, 2, 2, 4, 4. y 3. Sin embargo.
como consecuencia de la caida en la oferta de nidos del hospedador, la proporcién

de nidos parasitados aumenté hacia el fin de su temporada reproductiva (Figura
8.1).

Se conté con registros completos de la secuencia de puesta de 10/17 nidos; ya que
los demas nidos fueron localizados cuando se hallaban en estadios tempranos de la
incubacién. En esos 10 nidos hubo 11 eventos de parasitismo por parte del tordo
pico corto. En el 72.5 % de los casos (8/11), el evento de parasitismo ocurrié
durante la puesta del hospedador. En los tres casos restantes, el huevo parasito fue
puesto, antes de que el hospedador iniciara su puesta, un dia después de la puesta

de su dltimo huevo o luego de la eclosidn de los pichones.
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Figura 8.1: Oferta de nidos de pecho amanllo a lo largo de la temporada reproductiva (barras) v
proporcion de esos nidos parasitados por el tordo pico corto (circulos blancos). Los datos
corresponden a los 338 nidos seguidos desde antes de la eclosion de los pichones (iemporadas 1993-
94).

Catorce de los 17 nidos (82.3 %) fueron predados. 10 mientras contenian huevos y
4 tempranamente luego de la eclosién de los pichones. La predacién o abandono de
los nidos no parasitados por el tordo pico corto, fue del 82.5 % (265/321). De los 3
nidos exitosos. en uno el huevo de tordo pico corto eclosiond. el pichén parasito
crecié normalmente (peso al dia8 =37 g.) y llegé a volantén. En este nido nacieron
dos pichones del hospedador que también abandonaron el nido (peso al dia 8 =
35.5y 41 g). Este nido no fue parasitado por el tordo renegrido. En el otro nido
exitoso, el huevo de tordo pico corto fue puesto 3 dias después del nacimiento de
los pichones. Este nido tenia 4 huevos de tordo renegrido y eclosionaron 3
pichones que sobrevivieron hasta volantones (todos los huevos de pecho amarillo
se perdieron debido a eventos de picadura y/o remocién por parte de los tordo
renegrido). En el nido exitoso restante. el evento de parasitismo por parte del tordo
pico corto ocurmi6 antes de que el hospedador iniciara la puesta y el huevo parasito
fue rechazado por el pecho amarillo. Este hospedador normalmente rechaza los
huevos pardsitos puestos antes de iniciar su propia puesta (Figura 6.3).



En cuanto a los 4 nidos predados durante el estadio de pichones, en uno de ellos un
pichén de tordo pico corto y 2 pichones de tordo renegrido nacieron el mismo dia,
pero el nido fue predado al dia siguiente. En los 3 nidos restantes, los huevos de
tordo pico corto desaparecieron del nido antes de 1a eclosién de los pichones. Dado
que esos nidos recibieron 2, 4 y 4 huevos de tordo renegrido, las desapariciones
probablemente sean debidas a picadura o remocién por parte de las hembras de ese
parasito (4.3.5).

Discusién.

Existen algunos registros previos sobre la presencia de huevos de tordo pico corto
en nidos de otros hospedadores ademads del tordo misico (Grant 1911, 1912,
Girard en Pereyra 1938). Sin embargo, esos registros provienen de colecciones de
huevos y Friedmann (1963) considera que son debidos a identificaciones
incorrectas de huevos de tordo renegrido. Mason (1980) y Fraga (1986) llegaron a
la misma conclusion luego de examinar algunas de esas colecciones que actualmente

se hallan en museos.

Mason y Rothstein (en Fraga 1986) registraron la presencia de huevos de tordo pico
corto en nidos de pecho amarillo. pero esos nidos no fueron seguidos por lo que se
desconoce el fin de esos huevos. Hudson (1920) menciona haber observado a 2
volantones de tordo pico corto recibiendo alimento por parte de pecho amarillos.
Este trabajo confirma que el tordo pico corto parasitaria regularmente al pecho

amarillo y que este hospedador puede criar exitosamente a los pichones del parasito.

En la mayoria de los casos, la hembra de tordo pico corto no tuvo dificultades para
sincronizar su puesta con la hembra de pecho amarillo. En sélo el 9.1 % de los
eventos (1/11), el parasitismo ocurrié antes de que el hospedador iniciara Ia puesta.
Este valor es semejante al 14.3 % de puestas prematuras observadas por Fraga
(1986) en nidos del tordo muisico y considerablemente menor que el 87 % estimado
por Mason (1980) en nidos del mismo hospedador.

En el Gnico nido no predado donde eclosioné el huevo de tordo pico corto, los
pichones de pecho amarillo. que son de mayor tamafio corporal (peso asintético =
49 g), no excluyeron competitivamente al pichén parasito. En consecuencia,
excepto por la alta tasa de predacién de nidos que sufre. el pecho amarillo aparenta
ser un buen hospedador efectivo del tordo pico corto.
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La alta especificidad en cuanto al uso de hospedadores que presenta el tordo pico
corto ha sido atribuida generalmente al mayor éxito reproductivo que obtiene este
parésito en nidos del tordo misico. A pesar de que la muestra es pequefia, el €xito
reproductivo del tordo pico corto (medido como volantones producidos en funcién
del total de huevos parasitos puestos), observado en nidos del pecho amarillo (5.3
%) no difiere del 7.4 % registrado por Fraga (1986) en nidos del tordo misico
(1/18 vs. 19/257, Test exacto de Fisher P>0.99). Sin embargo, las principales
causantes de la pérdida de huevos del tordo pico corto en los nidos de los dos
hospedadores son marcadamente diferentes. En los nidos del tordo musico. la
principal responsable de la pérdida de huevos parasitos es la puesta prematura o mal
sincronizada con la hembra hospedadora (Mason 1980, Fraga 1986): mientras que
en nidos de pecho amarillo, la predacién aparenta ser la causa principal. Sin
embargo, en el estudio de Fraga (1986) el 61 % de los nidos de tordo misico
habian sido construidos en cajas-nido. En ese sentido, es de esperar que en nidos
de tordo musico construidos en condiciones mds naturales exista una mayor

predacién y por lo tanto, un menor éxito reproductivo que el registrado por Fraga
(1986).

Mason (1980) sugiere que la competencia con el tordo renegrido podria prevenir
que el tordo pico corto usara otros hospedadores. En nidos de pecho amarillo la
picadura o remocién de huevos por parte del tordo renegrido podria se responsable
de la pérdida de algunos huevos del tordo pico corto. Sin embargo. los datos
obtenidos indican que el tordo pico corto puede utilizar exitosamente a otro
hospedador altamente parasitado por el tordo renegrido. Otro beneficio sugerido
que explicaria la especializacién del tordo pico corto. se basa en el hecho de que el
tordo miusico remueve larvas de moscas ectoparasitas (Philornis sp) y écaros que
pudieran afectar a todos los pichones, incluyendo los parésitos (Fraga 1984). Una
prediccidn de la hipétesis de Fraga es que, en areas donde las moscas ectoparasitas
no estdn presentes, el tordo pico corto podria utilizar a otros hospedadores ademas
del tordo musico. El 4rea donde se realiz6 este estudio queda mas all4 del limite sur

de la distribucién de las moscas ectoparasitas, por lo que los datos obtenidos son
consistentes con esta hipdtesis.

La incidencia de parasitismo de cria del tordo pico corto en el pecho amarillo es

mucho menor que la registrada en nidos del tordo musico (5 % vs. 87.3 % en

Fraga 1986). La baja frecuencia de parasitismo sobre un hospedador que aparenta
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no poseer mecanismos antiparasitarios eficientes (por ej. que no rechaza los huevos
del paraésito si estos son puestos luego de iniciar su puesta), es dificil de explicar
evolutivamente. En ese sentido, se sugiere que la oferta de alimento a principios de
la temporada reproductiva podria ser insuficiente y sélo unas pocas hembras de
tordo pico corto estarian en condiciones de producir huevos (Fraga 1986). Sin
embargo, la dieta del tordo renegnido y del tordo pico corto es esencialmente la
misma (Friedmann 1929) y a esa altura del afio las hembras de tordo renegrido del
area de estudio se hallan en el pico su temporada reproductiva (ver capitulos 3 y 4).
Probablemente existan otras restricciones de tipo fisiolgico o comportamental que

expliquen la alta selectividad en el uso de hospedadores que presenta el tordo pico

0/) QSLOMZ//W/ QLM A

corto.
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