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Uso del espacio, busqueda y monitoreo de nidos en dos especies parasitas deetria

Tordo Renegrido (Molothrus bonariensis) y el Tordo Pico Corto M. rufoaxillaris)

RESUMEN

Las hembras de tordos parasitos (gentothrug depositan sus huevos en los nidos de
otras especie$os hospedadoredps cuales se encarganideubar los huevos glimentara
los pichonesEl parasitismo ocurre al amanecer y el resto de la mesgaizaitilizada para la
busqueda de nidos a ser parasitados los dias siguigntesoblema a resolver por las
hembras parasitas escontrar yrecordar la ubicacién de nidos apropiados a los cuales
retornar posteriormente para poner sus huduogste trabajo sstudidel uso del espacio
en dos especies pardasitas de cria, una generalista, el Tordo Rergludlor(is
bonariensi3y una especialista, el Tordo Pico Coth (ufoaxillaris) mediante la
instrumentacion de animales con radiotrasemds VHF Se estudaron: 1)el tamafio y
constanciale las areas de accide machos y hembras de ambas especies, 2) la secuencia
temporalde las visitas de las hembras parasitas a los nidos de los hospedaBloetsiso de
dormideros comunales. Por otro lado, y dado que los eventos de parasitismo ocurren dentro
de los 30 minutos que preceden al amanecer, se realizaron estudios morfologitoasie re
de machos y hembras de ambas especies parasitas para describir posibles &dagiacion
vision en fajas intensidades luminicas.

Las hembras dil. bonariensis/ M. rufoaxillaris presentaron areas de accion
relativamente constantes en el tiempo (i.e. existié una alta superposidaaateas de
accion en dias consecutivos) y visitaron los nidos de sus hospedadores antes déoparasitar
La frecuencia de visitas de las hembras de Tordo Pico Corto a los nidos de sul principa
hospedador (el Musicégelaioides badiysfue mayor que la de las hembras de Tordo
Renegrido a uno de sus hospedadores mas fresyn@alandria Grand®)imus
saturninug lo cual es consistente con diferencias en el comportamiento de puesta de los
hospedadores (inicio de puesta impredecibla.dmdiu3. Ambas especigzarasitas
utilizaron dormideros comunales cercanos a las @eascion en las que las hembras
buscaban nidos. En ambas especies, los dias en que ocurrieron eventos de parasitismo las
hembras volaron directamente desde el dormidero al nido del hospedador y ello ocurrié en
una estrecha ventana temporal antes del amarrarailtimo, resultadogreliminaressobre



las posibles adaptaciones a la vision a bajas intensidades luminicas indican qagno exi
diferencias entre machos y hembras, y entre el Tordo Renegrido y el TardooRig, en la

densidad de conos simpleojos y verdes y en la densidad de bastones de la retina.

Palabras clave:Parasitismo de cria, RadiotelemetEaologia espaciaMolothrus

bonariensis, Molothrus rufoaxillaris



Useof space, nest searching and nest monitoring in two brood parasitébe Shiny

Cowbird (Molothrus bonariensis) and the Screaming Cowbird . rufoaxillaris)

ABSTRACT

Brood parasitic females (genk®lothrug lay their eggs in the nests of other species (the
hosts) , which incubate the eggs aedr the young. Parasitism occurs at dawn and the rest of
the morning would be used to search for nests to parasitize on subsequent days. One of the
problemsparasitic females have to solvdirgding and remembaéng the location of

appropriate nests to which thegnlater return to lay their eggs. In this thesis, | studied the
use of space in two brood parasitiae Shiny Cowbird (Molothrus bonariensis which isa
generalist species, and tBereamingCowbird (M. rufoaxillaris), a specialist species. Using
VHF radiotelemetryt studied: 1) the size and constancyarfges of males and females of

both species, 2) the temporal sequerfoasitsto host nestby parasitic females, and 3) the
use of communal roosts. Additionalbs paraitism events occur around 30 minutes before
dawn, morphological studies of sections of retinas of both males and femilles of
bonariensisandM. rufoaxillaris were carried ouin order to study potential adaptations to
vision in dim light.

There wasxtensive overlap in the mornimgnges of individual femalesf M.
bonariensisandM. rufoaxillaris between consecutive days, and they visited host nests at
least one time before parasitizing them. The frequency of vishs nffoaxillaris females to
the nest of their main hosigelaioides badiysvas greater than that bf. bonariensis
females to the nest of the host they parasitize more frequently in the higajsaconsistent
with the different laying behaviours shown by both hosts (unpredictable startraf iny.
badiug. Both parasitic species used communal roosts near the area where females searched
for nests. In both species, the day when parasitic events occurred, the fezmatieeittly
from the roost to the host nest in a short time window before sunrise., lpastiyninary
results on potential adaptations to vision in dim light showed that there are nerdiffer
between sexes, or betwelgn bonariensisandM. rufoaxillaris, in the density of red and
green cones and in the density of rods in the retina.



Keywords: Brood parasitism, Radio telemetry, Spatial Ecolddglothrus bonariensis,

Molothrus rufoaxillaris
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Capitulo 1: Introduccion General

1.1. El parasitismo de cria obligado

Los parasitos de cria obligados dependen de otras especies, los hospedadores, para que
incuben sus huevos y alimenten a sus pichones (Rothstein 1990). Los parasitos de cria no
construyen sus propios nidos, sino que depositan sus huevos en los nidos de los
hospedadores, evadiendo los costos del cuidado parental. De esta manera, son los
hospedadores los que asumen estos costos al criar a los pichones parasitos eemodedrim

sus propios pichones y por ende de su éxito reproductivo (Rothstein y Robinson 1998).

En casos donde existe una larga historia de simpatria entre paraspedgduus, la
presién de seleccion impuesta por el parasitismo ha resultado en la evolucién de
comportamientos en el hospedador que reducen el impacto del parasitismo (i.esdefensa
artiparasitariasRothstein 1990; Kruger 2007), como daragresiorde los hospedadores
haciael parasito (Feenegycol. 2012; Gloagy col. 2013),el rechazo de huevgmrasitos o el
abandono de los nidos parasitados (Guigueno y Sealy 2011; De Marsic@013).el
rechazo déos pichones parasitggangmorey col. 2003; Satq col. 2010; Tokue yJeda
2010)y/o el rechazo déos juveniles parasita®e Marsicoy col. 2012).En respuesta a esas
defensas, los parasitos pueden desarrollar cdefemsasgando lugar a una ‘carrera
armamentista’ coevolutivddawkinsy Krebs 1979; Davies ge L. Brooke 1988; Rothstein
1990; Kriiger 2007; Davies 2011)as contradefensas desarrolladas por los parasitos
incluyen la produccién de huevos miméticos con los del hospedador (Brooke y Davies 1988;
Rothstein 1990; Stoddard y Stevens 2010), huevos parasitos con cascaras mas gruesas que los
de los hospedadores (Rahnol. 1988; Mermoz y Ornelas 2004; Antongwol. 2012)y
juveniles miméticos con los del hospeda(e Marsicoy col. 2012).

En avesel parasitismo de cria obligatta evolucionado en al menos 7 ocasiones de
manera independiente, y en la actualidad puede encontrarse en unas 107, degigbigdas
en cinco grupos taxondmicos (Sorenson y Payne 2002; Lowther 2011). Estos grupos
incluyen: 1) una especie de la familia Anatidae, el Pato de Cabeza Netgeofetta
artricapilla), que se distribuye en Sudameérica y es la Unica especie nidifuga parasita

obligada; 2) losndicadores de mielrfdicatoridae)gue incluyen 17 especies parasitas



distribuidas en Africa y el sur de Asia; 3) tres linajes dentro del grupo dadbikos
(Neomorphinae, Phaenicophaeinae y Cuculigae)incluyen mas de 60 especislos
pinzones africanos, incluyenddaomalospiza imberbig 19 especies del géneviddua
(Viduidae); y 5) cinco especies de Tordos del Nuevo Mundo del gtaodhrus

(Icteridae).

1.2. El grupo de los tordos

El grupo de los tordos del génavimlothruses un grupo monofilético compuesto por cinco
especies, las cuales se distribuyen en Amériayon 1992; Ortega 1998; Rothstginol.
2002)y presentamlistinto grado de especializacion en el uso de hospedadores. La especie
basal del clado es el Tordo Pico Coith (ufoaxillaris), la cual se separé d@haje que dio
origen al resto de los paitis del grupo hace 2,8 - 3,8 millones de afios (Rothgtedh

2002) Esta especie se distribuye en América del Sur y es la que presenta mdgyategr
especializacion en el uso de hospedadores, utilizando al MAgjetajodes badiyscomo
principal hospedador (Friedmann 1929; Fraga 1998; De Margiob 2010) y al Chopi
(Gnorimopsar chopi al Pecho Amarillo ComurP&eudoleistes virescdngal Tordo
PatagonicoQuraeus curaeyssomo hospedadores secundarios (Sick 1985; Mermoz y
Reboreda 1996; Mermoz y Fernandez 2003; Di Giacomo 2005; Lowther. 20$4)ventos

de especiacién que dieron origen a las restantes 4 especies ocurrieron gateedotiadas
a una expansion geografica hacia sitios donde no egtatsantes otras especies del grupo
(Rothsteiny col. 2002). El Tordo GigantéV. oryzivorg fue la primera especie en separarse
del clado, con una expansion hacia el norte de América del Sur y América Central, y en |
actualidad utiliza 11 hospedadofeswther 2014). El Tordo Bronceadwl (aeneuyparasita
alrededor de 70 especigowther 2014)y se distribuye en América Central y el linsterde
Ameérica del Norte. Las dos especies mas derivadas del clado son el Tordod®elvegri
bonariensi3y el Todo de Cabeza MarroM( aten, las cuats especiaron hace 0,8,2
millones de afos (Rothsteyrcol. 2002)y son generalistasxtremos, parasitando mas de 250
especies de taxa diversos y con @450 especies hospedadoras criando pichones parasitos
exitosament¢Ortega 1998; Lowther 2014).



1.3. Adaptaciones de los parasitos de crigel géneroMolothrus

El grupo de los tordosresenta diversas especializaciones morfolégicas, fisioldgicas, y
comportamentales relacionadas con su forma de reproduccién. Estas especiafizaci
incluyen: 1) una alta fecundid@8cotty Ankney 1983; Kattan 19932) puesta rapida de
huevogSealyy col. 1995) 3) huevos con cascara mas gru&gmawy Rohwer 1987; Rahn
col. 1988; Mermoz y Ornelas 2004; Lopez 2013), 4) remocion o destruccion de los huevos
del hospedador (Sealy 199%tié y Reboreda 2006; Peer 2006; Fiogrgol. 2014), 5)
sincronizacion del parasitismo con la puesta del hospefideéomozy Reboreda 1999;
Fiorini y Reboreda 2006; Astié y Reboreda 2009), y 6) comportamiento de pedido de
alimento de los pichones (“begging”) mas intenso que el de sus hospedhibtrtessteiny
Sealy 1998; Dearborn y Lichtenstein 2002; Tuero 2011). Ademas, los tordos parasitos
presentan un mayor desarrollo del hipocartgiterryy col. 1993; Reboredg col. 1996), un
area del cerebro asociadgpeocesmientodeinformacionespacial, que estaria relacionado
con la mayor demanda de memoria espacial que requiere recordar la ubicacion de nidos d
hospedadores (velebajq. La sincronizacion del parasitismo con la pugsthmenor
periodo de incubacién permiten que sus pichoresargeneralmentantes que los del
hospedador y de esta forma tengan ventajas en la competencia por alimento atasim p
hospedadores de mayor tamafo corp@iarmozy Reboreda 2003; Fioriryi col. 2009; Di
Giacomoy Reboreda 2015). A su vez, la destruccion de huevos del hospedador reduce la
competencia por alimento que deben enfrentar sus pichones y aumenta la supenavencia d
los mismogAstié y Reboreda 2009; Fioriyi col. 2009; Fioriniy col. 2014)y el
comportamiento de begging mas intenedra aumentar la tasa de entrega de alimento por
parte de los padré&ilner 2002; Tuero 2011) y la probabilidad de obtener alimento en
situaciones de competencia intensa.

Uno de los comportamientos mas cardstieos de las hembras de toekoel de
remover o destruir huevos del hospedador cuando visitan sus nidos (Hudson 1874; Sealy
1992; Peer 2006). Se han propuesto varias hipétesis para explicar los beneficios de este
comportamientdSealy 1992; Arcesg col. 1996; Massoni y Reboreda 1999; Hoover y
Robinson 2007). Una de las mas aceptadas propone que la remocién o destruccion de huevos
del hospedador reduciria la competencia por alimento entre el pichdn paraspichdoes
del hospedador (Sealy 1992; Peer 20868)e beneficio seria m@amportante cuando los
tordos parasitan hospedadores de mayor tamafio coffstiéy Reboreda 2009; Fiorimyi
col. 2009; Fioriniy col. 2014) El Tordo Renegrido y elfordo Rco Corto pican y perforan



uno o mas huevos del hospedador antes de poneega(fuaga 1998; MassoniReboreda

1999; De Marsico y Reboreda 2008) y estos huevos perforados son posteriormente removidos
por los hospedador¢slermozy Reboreda 199Astié y Reboreda 2006).reel Tordo

Renegrido este comportamiento es mas intenso (i.e. mayor numero de huevos picados por
evento de parasitismo) cuando las hembras parasitan hospedadores de tamafio cogporal may
al propio (i.e. la @landriaGrande Mimus saturninus75 vs. 40-45 g), que cuando parasitan
hospedadores de menor tamafigoaal (i.e. la Ratona@nun,Troglodytes aedqrl3 g,

Fiorini y col. 2009; Tueroy col. 2012). Estudios experimentales mostraron que la reduccion

del niamero de pichones dal@ndria Grandaumento la supervivencia del pichon de Tordo

Renegrido, pero este efecto no se observo en nidos de Ratona Comun (Fiorini y col. 2009).

1.4. El problema espacigemporal

Dado que los tordos dependen enteramente del hospedador para su reproduccion, un
problema que deben resolhe=encontrar y recordar la ubicaciénmidos apropiados a los

cuales retornar para poner sus huevos cuando su propia condicidn (disponibilidad de huevos)
y el estado del nido (puesta del hospedador) coinciktios parasitos se enfrentan entonces

no solamente a un problema espacial (recordar la ubicacion del nido), sino también a un
problema temporal, ya que la sincronizacion de su puesta con la del hospedador es
fundamental, como ya se menciono, para que sus pichones nazcan antes que los pichones del

hospedador y puedan competir exitosameateepalimento.

Claytony col. (2001) sugirieron que los tordos parasitos debian recertgué’,
‘dénde’ y ‘cuando’ (los tres componentes de la memoria episéetidad eventos de
busqueda de nidos de sus hospedadbegsta maneraps$ parasitos deben recordar no
solamenteguehay (un nido en cierto periodo -construccion, puesta, incubacion o pighones
dondese encuentréubicacion en el espacio), sino tambe&dndo(antigiiedad y por lo tanto

relevancia de la informaci@n

1.5. Hipocampo y memoria espacial

El hipocampo es una regién del cerebnovertebradomvolucrada en procesos que

requieren el uso de informaciéspacial (O’Keefey Nadel 1978; Sherry y Vaccarino 1989;



Hampton yShettleworth 1996)EXxiste una asociacion entre el tamafio del hipocampo y la
demanda de procesamiento de informacién espacial que requiere la ecologia desliferent
especies. Esistema de apareamienfmr ejemplopuede imponer diferentes demandas en el
procesamiento de laformacién espaciantre sexas€En Microtus pennsylvanicus
(Cricetidae), una especie deedoraltamente poliginica, los machpsesentan areas de

accion de mayor tamafo que lemmbragGaulin y Fitzgerald 1986; Gaulinkitzgerald

1989)y tienen un hipocampo mas desarrollado queniasras(Jacobsy col. 1990) Esta
diferencia entre los sexos no emerge sino hasta después de la madurez sexuakegeesapa
la temporada no reproductiva. Por otro lado, dos especies del mismoNryoaetorumy

M. ochrogaster son mondgamas. Estudios de radiotelemetria mostraron que las areas de
acciéon de machos y hembras de estas especies son isomorficas, y no prdeegmaiasi
sexuales en el volumen del hipocampo (Gaulin y Fitzgerald 1986; Gdtitrggerald1989;
Jacobgy col. 1990).Adicionalmente, los machos de las ratas canBiypodomys merriamy

D. spectabilis ambas especigmliginicas presentan un desarrollo del hipocampo mayor que
las hembras (JacolysSpencer 1994).

Una serie de estudios correlacionales mostraron una relacion positiva entre el
volumen del hipocampo y el almacenamiento de semillas: especies que almacemas semil
presentan un hipocampo mas desarrollado que aquellas que no almacenan(Séeritias
col. 1989; Kreby col. 1989; Healy y Krebs 1992; Hamptgrtol. 1995) En este caso, la
presion de seleccidén que habria favorecido el aumento del volumen del hipocampo seria la
necesidad de recordar y retornar a los sitios donde almacenaron el alimentcasrdépo
escasez. Ademas, la cantidad de semillas almacenadas y el tiempo de almacenamiento estan
relacionados positivamente con la variacién en el volumen del hipodateplyy Krebs
1992; Hamptory col. 1995; Healy y Krebs 1996[xiste ademas evidencia de plasticidad
estacional, ya que las diferencias observadas en el hipocampo durante la época de
almacenamiento de alimento desaparecen en épocas en que el mismo no es almacenado
(Barneay Nottebohm 1994; Smuldeyscol. 1995).

En los tordos parasitos dda, el tamafio relativo del hipocampo es mayor que en
especies filogenéticamente proximas que no son parasitos de cria (Rghmred896;
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Reboredy col. 1996). En el Tordo Renegrido, donde las hembras buscan nidos solas, éstas
presentan un hipocampo mas desarrollado que los machos, mientras que en el Tordo Pico
Corto, donde ambos miembros de una pareja buscarian nidos en forma conjunta, no existen
diferencias sexuales en el volumen del hipocampo (Reboreda y col. 1996). Ademnas, est
variacion en el volumen del hipocampo varia entre épocas del afio en asociacion con el
momento en que se realiza la busqueda de nidos, ya que las diferencias observadda dura
época reproductiva desaparecen durante la temporada no repro(ietywany col. 1997).
Lashabilidades espaciales estarfmor lo tantadaptativamente especializadas en los tordos
parasitos de cria por la necesidad de recorgasteriormenteetornar en forma precisa a los

nidos visitados previamente (Sherry 2006).

1.6. Descripcion de las especies de estudio: el Tordo Renegrido, el Tordo

Pico Corto y sus hospedadores

El Tordo Renegrido es un ave parasita de cria extremadamente genesaisstaigvos han

sido encontrados en los nidos de 267 especies, en un amplio rango de tamafos corporales
(10-80 g), de las cuales se ha confirmado que 97 crian exitosamente sus pichones (Lowther
2014). El Tordo Renegrido es una espseieualmente dimérfec(machos 50-55 g, hembras
40-45 g) y son dicroméaticos. Los machos presentan plumaje de color negro iridiscente,
mientras que las hembras gmrduzcagFigura 1.1). Durante la temporada reproductiva
parasitan nidos de hospedestantes del amanecer y pashresto del dia alimentandose y
visitando potenciales nidos de hospedad(®ésagy col. 2013). Las hembras de Tordo
Renegrido buscan nidos sin la asistencia de los machos (Wiley 1988; Kattan 199%; Gloag
col. 2013).



Figural.l. ultos de Tordo Renegrido. A) Hembra. B) Macho.
Fotos: Alec Earnshaw.

En el sitio de estudio donde se realiz6 esta tesis, el Tordo Renegrido parasita
principalmente a la Calandria Grand&irus saturninusFigura 1.2A), con unfrecuencia
de parasitismo del 89% y una intensidad de parasitismo (i.e. nUmero promedio de huevos
parasitos por nido parasitado) de 3,0 + 0,1 huevos por medig§ + ESGloagy col. 2012).
La Calandria Grandes un hospedador de mayor tamafio corporal que el Tordo Renegrido
(75 g aproximadament8&ackmanry Reboreda 2003), y construye nidos en forma de copa
abierta en arboles y arbustos con follaje denso, utilizando pequefias ramas(R2igur



Flgura 1.2. A) Adulto de Calandrla Grande B) Nido de Calandria Grande con dos huevos de
Calandria (huevos con fondo verdoso) y 6 huevos de Tordo Renegrido (huevos con fondo
blanco). Fotos: Michael Male (A) y Alicia de la Colina (B).

El Tordo Pico Corto es uno de los parasitos de cria mas especializados, ya que
utiliza casi exclusivamente un unico hospedador, el Masico (Fragae98arsicoy col.
2010). El Tordo Pico Corto es una especie sexualmente dimorfica (machos 55-60 g, hembras
45-50 g) y levemente dicromatica, con ambos sexos de color negro opaco (Figura 1.3A),
presentando los machos un parche notorio de coloracién rufa bajo el ala (Figura 1.3B),
mientras que las hembras presentan un parche débil o no presentan parche. Los individuos de
Tordo Pico Corto son usualmente vistos en parejas, incluso durante la temporada no
reproductiva (Fraga 1986; Mason 1987; De Marsico y Reboreda. 2X¥18)asociacion ha
llevado a algunos autores a sugerir la existencia de monogamia social y busqueda denj
nidos en esta espedieriedmann 1929; Mason 1987). En la zona de estudio la frecuencia de
parasitismo en nidos de Musico es de 80-100mintensidad de parasitismo de 5,1 £ 0,3
huevos fhediat ES;De Mérsicoy Reboreda 2010; Ursinocol. 2011). EI Musico (Figura
1.4A) pertenece a la familia Icteridae, tiengamano corporal de 480 g y anida(Figura
1.4B) principalmenteen nidos abandonad de Furnariidae cajas nido (De Marsicp
Reboreda 2010).
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Figural.3. A) Pareja de Tordo Pico Corto. B) Parche de coloracion rufa que los machos

presentan bajo el ala. Fotos: Alec Earnshaw (A) y Juan Carlos Reboreda (B).

Musico. B) Nido de Musico con 4 huevos proos (aHi

Figural.4.A) Adulto de
derechay 4 huevos parasitos (abajo). Fotos: Alec Earnshaw (A) y Juan Carlos Regl®)reda

1.7.0Dbjetivos

El objetivo general de esta tesis es estudiar etlekespacio, en relacion a la busqueda y
monitoreo de nidos, por parte de dos especies parasitas de cria, el Tordo Renégrido y e

Tordo Pico Corto. Los objetivos especificos son:

1) Describir las areas de accién de machos y hembras de ambas especies.



2) Determirar la secuencia temporal de las visitas de las hembras parasitas a los nidos
de sus hospedadores.

3) Estudiar la dindmica temporal y espacial de los dormideros comunalesdatligor
ambas especies.

4) Describir posibles adaptaciones morfologicas a la visigajas intensidades

luminicas en ambas especies parasitas.
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Capitulo 2: Patrones diarios de movimiento durante la temporada
reproductiva del Tordo Renegrido y el Tordo Pico Corto

2.1. Introduccion

El parasitismo de cria requiere que los parasitos desarrollen habikdpdesales como
seleccionar un hospedador apropiébeuschly col. 1998; Payng col. 2000; Langmorg

Kilner 2007) buscar y localizar nidos que se encuentren en un estadio adesmaesier

parasitalos (Wiley 1988; Honzg col. 2002; Fioriniy Reboreda 2006; SolerBérez

Contreras 2012), y luego retornar a esos nidos para depositar sus huevos dentro dela ventan
temporal apropiad@Moskaty col. 2006; Fioriniy col. 2009). El parasitismo por los tordos
ocurre antes del amane¢8cott 1991; Peer y Sealy 1999; Gloag y col. 20&8Capituls 3

y 4) y durante el resto del dia las hembras buscarian nidos para parasitar & los di
subsiguientegNormany Robertson 1975; Wiley 1988; Gloag y col. 204&; Capitulo 3. Se

ha postulado que los tordos localizan los nidos observando cripticamente la actividad de los
hospedadores en habitats adecugosmany Robertson 1975; Wiley 1988; Kattan 1997),

pero también localizan nidosediante busqueda sistematiE#rini y Reboreda 2006). Por

lo tanto, el comportamiento tipico de las hembras de tordo durante la temporada reproductiva
consistiria en buscar nidos de potenciales hospedadores y retornar a ellos wpaopia s
condicion (disponibilidad de huevos) y el estado del nido (puesta del hospedador) coincidan.
Por otra parte, las hembras deberian evitar depositar huevos en nidos donde ya lo hayan
hecho(i.e. parasitismo repetidgensu Gloag y col. 201para evitar la competenagatre sus
propios pichones (Hahncol. 1999; Trine 2000; McLarey col. 2003; Hoover 2003; Goguen

y col.2011). De acuerdo con esto, un estudio reciente indica que en el Tordo Renegrido, las
hembras no vuelven a depositar un segundo huevo en los nidgs logue parasitad@loag

y col. 2014) y varios estudios en el Tordo de Cabeza Marrén también han encontrado
ausencia de parasitismo repet{@tdersony col. 1999; McLarery col. 2003; Ellisony col.

2006; pero veRiversy col. 2012 y de la Colina 2013
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El comportamiento parasito de los tordos impone demandas especiales en el proceso
de informacion, ya que al momento en que una hembra esta pronta a poner un huevo, puede
enfrentarse a distintas opciones de nidos de hospedadores dentro de su area de accién. Dado
gue los nidos solo pueden ser parasitados de manera exitosa durante la puesta del hospedador,
cada nido esta disponible sélo por un corto periodo de tiempo, y una vez parasitado deberia
ser borrado del grupo de potenciales nidos disponi6lestony col. 1997; Gloag col.

2014). Este incremento en la demanda por recordar la ubicacion y estado de los nidos de
hospedadores habria influenciado un aumento en el volumen relativo del hip{Sampyp

y col. 1993; Reboredg col. 1996), una region dleerebrode losvertebrados que esta
involucrada en el procesamiento de la informacion espacial (O’igdédelel 1978). En

tordos, ste mayor desarrollo del hipocampo se encuentra asociado al sexo que realiza la
busqueda de nidos: hembras en el Tordo Renegrido y en el Tordo de Cabeza Marron y
hembrasy machos en el Tordo Pico Corto (Sherry y col. 1$8shoreda col. 1996).

Ademas, las hembras del Tordo de Cabeza Marron resuelven significativamjentguae

los machos una tarea de busqueda de alimento que invohitlidades espaciales
(Guiguenoy col. 2014), dando mayor soporte a la hipétesis de que las hab#idagaciales
estan adaptativamente especializadas en los tordos parasitos(8aemia 2006)El

volumen relativo del hipocampo varia ademas estacionalmente, siendo mayorldurante
temporada reproductiva que durante la temporada no reproductivd@imoéismo sexual
presente en verano en el Tordo Renegrido no se encuentra durante el invierno, indicando que
existiria plasticidad neuroanatomica asociada con los cambios estacionales erasl@ntand

memoria espacigClaytony col. 1997).

Aunque existein interés general por entender el uso del espacio por parte de los
tordos parasitos de cria cuando buscan nidos de hospedadores, la mayoria de los estudios
sobre sus movimientos diarios durante la temporada reproductiva se han enfocado en el us
del habitat, o en la asociacién entre machos y hembras, y todos ellos han sidioseatiza
Tordo de Cabeza Marron (i.e. Dufty 1982; Rothsyetol. 1984; Teather y Robertson 1985;
Thompson 1994; Gates y Evans 1998; Halonl. 1999). Estos estudios mostraaure las
hembras pasan la mafiana en areas con alta densidad de hospedadores y que vuelan a areas d
alimentaciorduranteel resto del digRothsteiny col. 1984; Thompson 1994; Gates y Evans
1998).En cuanto a la asociacion entre hembras y machos, alguttoes han observado la
existencia de asociaciones permanentes a lo largo de la temporada repr{duttyveE982;

Teathery Robertson 1986), mientras que otros no han observado asociaciones prolongadas en
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el tiempo (Rothsteiy col. 1984), u observaron que las hembras se encontraban generalmente
solas por la mafana (Gates y Evans 1998). A excepcion del trabajo de Hahn (1999), ninguno
de estos estudios analiz6 si las hembras mantienen areas de accion caracterisdicgs a lo

de la temporaal reproductiva.

En este capitulo se analizan las areas de accién por la mafiana de machos y hembras
de Tordo Renegrido y Tordo Pico Cort@ &terminaron las areas de accion de cada
individuo durante varios dias consecutivos y se utilizaron estos datosvaduar si machos
y hembras tienen areas de accion caracteristicas y que mantienen en el tiempbuseard
nidos de hospedadoreésdemasse utilizé el tamafio das areas de accigraraaportar
evidencia indirecta sobet sistemale apareamientbe cada especie de tordo estudiada

La hipotesis general a poner a prueba en este capitulo es que los tordos buscan y
detectan nidos de hospedadores dentro de un area relativamente c@restatitean el
mismo area a lo largo de los dide)cual legpermitiria monitorear los nidos a través del
tiempo y sincronizar el parasitismo con la puesta del hospedador. En badeigoéssss,
esperamos que las areas de accion de hembras individuales se solapen en dias@fnsecutiv
Por otra parte,alla la exgtencia de parasitismo multigliee. distintas hembras de tordo
depositan sus huevos en un mismo nideperamos que las areas de accion de distintas
hembras se superpongan en dias consecufidesas, si el Tordo Pico Corto es socialmente
monogamo, esperamos que machos y hembras que hayan sido capturados juntos (i.e.

individuos de la misma pargjase mantengan espacialmente asociados a lo largo del dia.

2.2. Metodologia

2.21. Sitio de estudio

El trabajo de campo se desarrollouenarea de 1500 ha de la Reserva "El Destino” (35°08’

S, 57°23' O; Partido de Magdalena, Provincia de Buenos Aires, Figura 2.1) durante las
temporadas reproductivas (Octubre a Febrero) 2010-2011 y 2011-2012. En este sitio el Tordo
Renegrido utiliza como prcipales hospedadores a la Calandria GraMideus saturninus
(frecuencia de parasitismo 89%, Glgagol. 2012) y a la Ratona Comuf,oglodytes aedon
(frecuencia de parasitismo 60%, Tugrool. 2007)mientras que el Tordo Pico Corto utiliza
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como unico hospedador al Musidgelaioides badiudfrecuencia de parasitismo 93%, De
Marsicoy col. 2010). El Tordo Renegrido y El Tordo Pico Corto sssidentes permanentes

en estarea.

% 5 v . ﬂl /
Image ©2015 DigitalGlobe GOOS[C earth

Figura 2.1. Sitio de estudio. Reserva El Destino, Partido de Magdalena, Provincends B
Aires, Argentina.

2.2.2 Captura e instrumentacion de individuos

Se capturaron 13 hembras y 8 machos de Tordo Renegrido, y 8 hembras y 5 machos de Tordo
Pico Cortomediantdrampas tipo “walkn” (Figura 2.2) y redes de niebla. Cada individuo

fue identificado con anillos de aluminio numerados y una combinacién Unica de anillos de
colores en sus tarsos. Ademas, las hembras fuenwadas en la cabeza, decolorando la

parte distal de las plumas con colorante para cafigltmgy col. 2014) con un patrén

individual y caracteristico, para facilitar la identificacion de cadaviduo en grabaciones de

video realizadas en los nidos de hospedadoresdel amanecer (condiciones de baja

intensidad luminica), cuando ocurren los eventos deipsnas.
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capturar los individuos instrumentadéstos: Romina Scardamaglia.

Se instrumentaron lanimales con radicansmisores tipo “glue-on” de 1,2 g de peso
(modelos PicoPip Ag39@e la empresa Biotrack, Wareham, UK; o mod&2d55 de la
empresaddvanced Telemetry Systems, Isanti, Minnesota, USA), lo que corresponde a
aproximadamente 3% de la masa corporal de ambas espeddo, y que esta dentro del
peso recomendado para colocacion de instrumentos en aves (Kenward.@887)
radiotransmisores fueron adheridos al dorso de los animales (Figura 2.3) usando uo adhesi
a base de cianoacrilato y antivador (Loctite 401 y Loctite 770, Henkel, respectivamente).

El procedimiento de marcado de los tordos y de colocacion del radiotransmisor dur6 menos
de 15 minutos. Los radiotransmisores se cayeron de las aves luego de un perioduode tiem
fueron removidos de ellas si eran recapturadas y habian sido monitoreadas dorantesal

seis dias. El tiempo medio que los transmisores estuvieron adheridos a las aves fue de 35,8 +
3,6 dias (rango = 6 — @fas n = 34). Se filmaron hembras instrumentadas parasitando nidos

(ver debajo) y se observé que su comportamiento fue normal.
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Figura 2.3. Hembra de Tordo Renegrido instrumentada con un radiotransmisgluipo
on”. Fotos: Romina Scardamaglia.

2.2.3. Monitareo y estimacion de areas de accion

Cada individuo fue monitoreado durante 3-6 dias consecutivos. Los individuos fueron
localizados a pie, utilizando un receptor de radiotelemetriatpgnhodelo Sika, de la

empresa Biotrack, Wareham, UK) y una antena Yagi de 3 elementos. Se aedoaitos

individuos en sesioneratinalesdesde las 5:00 AM a las 12:00 PMsspertinas, desde las

4:00 PM hasta el anochecer, con un intervalo minimo de d%tosi entre localizaciones de

un mismo individuo. Se registraron entre 3 y 15 localizaciones para cada individulaen ca
sesion. Se monitorearon los individuos hasta lograr contacto visual y se registoa¢eonabi

con un dispositivo GPS (Garmin eTrex Legend HCx). Cuando no se logré contacto visual, se
consideré que la ubicacion del individexala registadacuando la ganancia del receptor
estabaal minimo (ganacia = 0; i.e. el ave se encontraba dentro de un radio de ~ 2-3 m).

Ademas, se registré el cportamiento del individuo, que fue clasificado como:
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alimentacion, nalimentaciéon (alguna de una serie de actividades que incluian percharse,
acicalarse o cantar) o en el dormidero. Para determinar la ubicacion del dorneidero, s

monitorearon los individuoluego del anochecérer Capitulo 4).

Como parte de otros trabajos del grgtoagy col. 2013; Gloag col. 2014; Fiorini
y col. 2014) se colocaron microdmaras con luces infrarrojé$andykam 420 CCD color
microcamera) conectadas a grabadoregakn digitales (Lawmate PVRDO0 o PVR500
ECO) en nidos de Calandria Grande durante el periodo de puesta. Se registralkdaativi
el nido desde- 04:30 AM hasta al menos las 08:30 AM para detectar eventos de parasitismo
por parte de hembras de Tordo Renegrido. No se registro la actividad durarpedstorg
puesta en nidos de Musico ya que éstos presentan una alta tasa de abandono al ser
manipulados en estadios tempranos (De Marsico, comunicacion personal). Bmfiltha
eventos de parasitismo que involucraron a hembras instrumentadas con radiotragismisore
con al menos 4 individuos distintos filmados (en 3 de los 15 eventos no se pudo identificar a
la hembra con precision). Estas filmaciones indicaron que varias de las hembras
instrumentadas buscaron y parasitaron nidos de Calandria Grande durante el periodo en que

fueron monitoreadas.

2.2.4.Analisis de datos

Se estimaron las &reas de accion para cada individuo como el minimo poligono convexo
(MPC) al 100% usando el paquete adehabitgiEtenge R06) en el software R, version

3.0.1. Se utilizé el MPC al 100% y no al 95% como es habitual, ya que el objetivo era estima
la totalidad del area utilizada plos individuos, incluyendo las “excursionekds registros

del dormidero donde los individuos pasaron la noche anterior fueron excluidos de las
estimaciones de las areas de accion. Se obtuvieron datos de tres 0 mas dias @® iparator

10 hembras y 6 machos de Tordo Renegrido y 8 hembras y 5 machos de Tordo Pico Corto
(total: 141 dias-individuo}se usarotas areas de accidnatinalesde estos individuos para
calcular el area de accién acumulada por cada uno durdigeeb demonitoreo y el

porcentaje del area utilizada en un dia que se&olapel area utilizada en dias anteriores.

Se utilizaron modelos lineales generales mixtos (GLMM) para evaluar, para cada
especie, diferencias sexuales en los tamafios de las areas de accién niathaess sexo
como factor fijo, la identidad del individuo como factor aleatorio, y los tamafios dedas a
de accibmatinaleqen ha) para cada individuo comovkxiable dependiente. Para evaluar si

existe un efecto del momento de la temporada en el que se llevo a cabo el monitoreo,
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incluimos momento de la temporada (inicio, mediados o final de la temporada reproductiva)
como una covariable en el andlisis. También usamos modelos lineales genetakepani
evaluar, para cada especie, diferencias sexuales en las areas de accion acumuladas, con sexo
y tiempo (dias consecutivos) como factores fijos, e identidad del individuo como factor
aleatorio. Testeamos la normalidad de los residuos para todos los modelosoklavaaho
los analisis usando el paquete nime (Pinhgitol. 2013) en R 3.0.1. Cuando l#eraccion
entre alguno de los factores result6 significativa, calculamos los efanfiespara evaluar
diferencias entre grupos.

Para estudiar la asociacion entre machos y hembras de Tordo Pico Cdiliaasenu
datos de tres hembras y tres mades fueron capturados juntos (i.e. los individuos fueron
capturadosimultdneamenten la misma trampa). Se monitorearon estos individuos durante
3-6 dias consecutivos luego de su captura y se registrd, a intervalos de 15 minutos, si el
macho y la hembra se encontraban a una distanceedes de 2 m uno de otro
(espacialmente asociados) o a mas de 2 m uno de otro (no asociados). Ademas, se llevé a
cabo un muestreo al azar de la localizacion de los individuos y de la asociacién a sus
potenciales parejafurante una hora por la mafiana y una hora por la tarde por 5 dias
adicionales. El horario del muestreo vario entre dias y no fueron llevados a cabo en dias
consecutivos necesariamente. De esta manera, se evaluo la asociacion entre nmeewmnlaros d
potencialpareja durante un periodotal de veinte dias. Como un control de asociacion al
azar, se usaron datos de dos hembras y dos machos que fueron capturados sepammdos (i.e.
una misma trampa en un mismo dia, pero en distintos momentos) y que fueron monitoreados
durante el mismo periodo. Se comparo la frecuencia de localizaciones en las cuales los
miembros de cada par (capturados juntos vs. capturados separados) se mantuvietlos asocia
durante la mafiana y la tarde.

Las diferencias fueron consideradas sigatfvas aP<0.05. Los valores reportados

son las medias ES.

2.3. Resultados

La mayoria de las localizaciones matinales correspondieron a actividadgadasta
alimentacion tanto para los individuos de Tordo Renegrido (hembras: 81 + 3%; machos: 77
4%) como Tordo Pico Corto (hembras: 60 + 6%; machos: 61 + 6%). Para la mayoria de los
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individuos, el tamafio medio del area de accion durante la mafana varié entre 20 y 45 ha
(Tabla 2.1). Se encontraron diferencias entre sexos en las areas de accion rpatmales
Tordo Renegrido (F14= 438, p= 0,04), siendo las areas de accion de los machos el doble que
las de las hembras (Tabla 2.1). Por el contrario, no se encontraron diferenciasxestre s

para el Tordo Pico Corto {lr1= 0,1, p= 0,75, Tabla 2.1). No se encontro un efecto del
momento de la temporada reproductiva en que se realizé el monitoreo sobre eldataafno
areas de accion matinales para el Tordo Rene(ifige= 1,72, p= 0,20) ni el Tordo Pico

Corto (R2,49= 005, p= 095).

Para ambas especies, hubo un extens®@36) solapamiento en las areas de accion
matinales de cada hembra en dias consecutivos (Tabla 2.1, Figura 2.4). Adenges las ar
matinales de diferentes hembras que fueron monitoreadas durante el misnsolipasen
(Figura 2.5). Una hembra que fue monitoreada durante ambas temporadas reproductivas tuvo

un solapamiento d&l1% entre las areas matinales utilizadas cada afio (Figura 2.6).

Tabla 2.1. Areas de accidimarias para hembras y machos de Tordo Résheg Tordo Pico

Corto que fueron monitoreados duralatenafiana dees o mas dias consecutivodate
temporadas reproductivas 2010-2011 y 2011-2012 en la localidad de Magdalena, provincia
de Buenos Aires, Argentina. Para calcular las areas de accion diarias se Gtansideliade

las areas de accion diarias de cada individuo, y luegalsalé la media destos valores. Se
estimo el solapamiento entre areas de accidon como el porcentaje de area utilizadaen un d
gue se solapod con el area utilizadadéas anteriores. Los valores mostradosaomedia +

ES

Tordo Renegrido Tordo Pico Corto

Hembras Machos Hembras Machos

NUmero de individuos 10 6 8 5

Numero de localizaciones por mafiana 6,5+ 1,7 66+£12 70+x16 73x15

por individuo
Area de accion diaria (ha) 21,9+50 453+13,7 24,7+51 242+11,1
Solapamiento de areas de accion (%) 59*6 54+9 477 47 £ 11
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Figura 2.4 Areas de accion diarias:d&) una hembra de Tordo Renegrido monioie
durante 4 dias consecutivos y B) una hembra de Tordo Pico Corto monitoreada durante 4 dias

consecutivos.



Hembra 1
Hembra 2
Hembra 3

100 m
—

Figura2.5.Areas de accion diarias @ehembras de Tordo Renegrido monitoreadas

simultdneamente el mismo dia

Ano 1
Ano 2

Figura 2.6 Areas de accién acumuladas de una hembra de Rendegrido monitoreada

durante dos temporadas reproductivas consecutivas.

28



Se encontraron diferencias entre sexos en las areas acumuladas en TordddRenegri
estas diferencias dependieron del tiempo, ya qumrdeaccion sexo x tiempo resultd
significativa Es,45= 40, p= 0007, Figura 2.7.A). Los efectos simples mostraron que las
areas acumuladas fueron mayores fEEaachos que para lagmbras al dia é1,11=58, p
=003) ydia 5 (ks= 10,1, p= 0,02). No se encontraron diferencias entre sexos en las areas
acumuladas para el Tordo Pico Cortg:f= 0,1, p= 0,71, Figura2.7.B). Las areas de accion
acumuladas fueron de ~70 ha para hembras y ~170 ha para machos de Tordo Renegrido, y
de ~70-80 ha para ambos sexos de Tordo Pico Corto (Figura 2.7). El momento de la
temporada reproductiva en que se llevo a cabo el monitoreo no tuvo efecto sobre el area

acumulada por cada individuo ¥0,05 para ambos modelos).
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s
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3
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Figura2.7.Areas de accién acumuladas (ha) en dias consecutivos para hembras (barras
blancas) y machos (barras negras) de Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto. Los datos
corresponden a 10 hembras y 6 machos de Tordo Renegrido, y a 8 hembras y 5 machos de
Tordo Pico Corto que fueron monitoreados durante 3 o mas dias consecutivos durante la
temporada reproductiva (Octubifebrero) de 2012011 y2011-2012 en la Provincia de
Buenos Aires, Argentina.

30



Durante la tarde, se localizararlas hembras de Tordo Renegridas areas de
accion donde habian sido localizadas por la mafiana, mayormente alimentandosedas banda
de conespecificos. Por el contrario, no se obsenalosimachos dentro de las areas de
accion quetstos habian utilizadwor la mafiana. Un macho fuegularmente localizado
alimentandose a ~1,5 km del area de accién utilizada por la mafiana y un segundo macho fue
localizado alimentandose en un feed-lot a ~&dieinarea de accion matindl resto de los
machos no pudo ser localizado. Para el Tordo Pico Corto, se éwoakzlos individuos de
ambos sexos alimentdndose durante la tarde dentro de las &reas de accidn que habian
utilizado por la mafana. Estos individuos se encontraron con frecuencia asociados a bandadas
(~20-30 individuos) de Pecho Amarill®§eudoleistes virescens con otras parejas (-64
individuos) de Tordo Pico Corto.

La mayoria de los individuos de ambas especies parasitas utilizaron prieaigaun
unico dormidero, el cual mantuvieron durante la temporada reproductiva (ver Capigdo 4)
registraron 15 eventos de parasitismo por hembras de Tordo Renegrido instrumentadas con
radiotransmisores. Para 5 de estos eventos se registré ademas la ubicaci@amded en el
dormidero la noche previa. Esto sugiere que las hesnimlaron directamente desde el
dormidero al nido que parasitaron, el cual se encontré dentro del area que Utdiadta
en dias previos (Figura 2.8). En promedio, la distancia entre el dormidero y los nidos
parasitados fue de 676 + 18¥(mediat DS, n=5).
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6 dias antes del evento de parasitismo
5 dias antes del evento de parasitismo
3 dias antes del evento de parasitismo

A
Dormidero

50 m

Figura 2.8 Areas de accion diarias de una hembra de TRategrido monitoreada durante
los dias previos a que parasitara un nido. El triangulo indica la ubicacion del dormidero
donde la hembra pasénache anterior al evento de parasitismo y el circulo la ubicacién del

nido parasitado.

Asociacion entre machoy hembras de Tordo Pico Corto capturados juntos

Se encontrd una asociacion fuerte entre machos y hembras de Tordo Pico Cortamque fuer
capturados juntos en comparacién con aquellos que fueron capturados separados (Tabla 2.2).
El porcentaje de localizaciones en las cuales machos y hembras fueron encantrados

de 2 m de su potencial pareja varié entre 74% y 100% durante la magranad2% y 83%

durante la tarde. Por el contrario, en los casos en que los machos y las hembras fueron
captuados por separado, el porcentaje de localizaciones en los que se los ersomds

vario entre 0% y 2%.
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Tabla 22. Grado de asociacion entre machos y hembras de Tordo Pico Corto capturados
juntos o separados expresado como el porcentaje de lomalzaen las cuales los machos y
lashembras fueron encontrados a menos de 2 m uno de otro (asociados) o a mas de 2 m de
distancia (no asociados) durante la mafiana o la tarde. El nUmero total desregistrcada

pareja durante cada periodo de monitoreo se muestra entre paréntesis.

Asociacion entre macho y hembra (%)

Capturados Mafana Tarde
Pareja 1 Juntos 100 (n = 48) 42 (n = 38)
Pareja 2 Juntos 74 (n=27) 83 (n=24)
Pareja 3 Juntos 90 (n = 50) 63 (n = 40)
Pareja 4 Separados 2 (n=46) 0 (n=24)
Pareja 5 Separados 0 (n=46) 0(n=22)

2.4. Discusion

En este capitulo se presenta evidedelauso de areate busqueda y monitoreo de nidos que
sonrelativamente constantes el espacia lo largo de los dian elTordo Renegrido gl

Tordo Pico Corto. Las hembras de ambas especies mostraron un extenso solapasuento de
areas de acciomatinalesen dias consecutivos y la adicion de nueva area a sus areas de
accion disminuyé a lo largo del tiempo. En el Tordo Renegrido, el area de accian diari
matinaly el area de accién acumulagatinalfueron mayores para los machos que para las
hembras, pero no hubo diferencias entre sexos en el Tordo Pico Corto. Teemosto

gue machos y hembras de Tordo Pico Corto que fueron capturados juntos se encontraron
asociados en la mayoria de los registros, contrariamente a aquellos que foeratcs

separados, lo cuak consistenteonla existencia de monogamia social en esta especie.

Este es el primer estudio que analiza el comportamiento espacial de individuos de
Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto cuando estan buscando nidos, y la primera vez que se

determina el area de accién de manera diaria y en dias consecutivos. En la redysria d
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estudios previos, conducidos en el Tordo de Cabeza Marrén (i.e. Dufty 1982; Ratlesiein
1984; Teathery Robertson 1985; Thompson 1994; Gates y Evans 1998; Hatin1999),se

estin® el area de accion mediante el registro de una localizacién por dia, duranteiaatios d

y por lo tanto no se pudevaluar si las hembras mantenian areas diarias estables a lo largo de
la temporada reproductivlos resultados de este capitoloestra que las hembras de

Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto utilizaron aproximadamente el mismdeégexion en

dias consecutivos y qéstasson relativamente pequefias.

Tradicionalmente, un mayor volumen relativo del hipocampo esta asociado a un
mayor tamafno darea de accién en uno de los sexos, y a una mayor capacidad en la
resolucion de tareas que requieren el uso de memoria espacial en lab@Baigiioy
Fitzgerald 1986; Gaulig col. 1990). En este capitulo, se mostré quexistendiferencias
entre sers en el tamafio del area de accién en el Tordo Pico Corto, pero las hembras de
Tordo Renegrido tuvieron un area de accién significativamente menor que los mathos. E
evidencia apoya la hipotesis de que las habilidades espaciales estarian adaptativam
especializadas en los tordos parasitos de cria, ya que seria la necesidad ddaecordar
ubicacién y estado de los nidos, y no la de mapear un area de accién de mayor tamafio, lo que
impondria mayores demandas en memoria espacial en las hembras de Tegtm&grio

gue explicaria el dimorfismo sexual en el volumen del hipocampo.

Dado que monitoreamos a las hembras durante 5-6 dias consecutivos, no es posible
descartar que las areas acumuladas a lo largo de la temporada reproductiva sean
considerablementmayores que las observadas durante el periodo de monitoreo. Sin
embargo, se considera que estargzobable porque: 1) la incorporacion de nueva area al
area de accion de una hembra tendigsminuira lo largo del tiempo de monitoreo; y 2) para
diferenes hembras de Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto llevamos a cabo muestreos al
azar de la localizacién de los individuos luego del periodo de monitoreo intensivo y la mayor
parte de los registros se encontraron dentro del area acumulada estimadapteviam

Por otro lado, se observé que en todos los casos en que fue posible filmar eventos de
parasitismo por hembras de Tordo Renegrido instrumentadas con radiotransnesores y
simultaneo registrar su localizacion en el dormidero (i.e. lugar donde pernoct@apitesio
4), las hembras volaron directamente desde el dormidero al nido del hospedador, el cual
estaba dentro del &rea monitoreada por la hembra en los dias previog: €lb#&2013)
encontraron que mas del 90% de los eventos de parasitismo en el Tordo Renegrido ocurren

en unacorta ventana temporal antes de la salida del sol. De manera similar, las hembras de
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Tordo Pico Corto parasitan los nidosMasico en la hora que precedeaalanecer (ver
Capitulo 3). Estos resultados indican que al momento eargubembra partgel dormidero,
conacela localizacion del nido que va a parasitar, posiblemente porque duradi@slos

previoslocalizoel nido dentro de su area de accion.

Otros estudios en el Cuclillo Comi@uculus canorusvogl y col. 2002; Honzgy
col. 2002; Vogly col. 2004)y en el Tordo de Cabeza Marron (Haheol. 1999), analizaron
el uso del espacio por estos parasitos de cria al momento que buscan nidos de hospedadores.
Honzay col. (2002) mostraron que solamente la mitad devisitasde las hembras del
Cuclillo Comun a los nidos de sus hospedadassltan en eventos de parasitismo, lo cual
indica que las hembrassitan los nidos no solo para parasitarlos, sino también para
monitorear sus cambios a lo largo del tiempo. Woghl. (2002, 2004) mostraron que
hembras del Cuclillo Comun instrumentadas con radiotransmisores tienennmiatepor
ciertos habitats cuando buscan nidos de hospedadores, y pasan significativaméetapoa
en esos habitaespecificos en dias degsta de huevos que en déagjue no ponen huevos.
Por ultimo, Hahry col. (1999) mostraron que las hembras de Tordo de Cabeza Marrén estan
mas relacionadas genéticamente a pichones de tordo en nidos densrérdes sle accion
gue fuera de Emismas, lo cual indica que las hembras parasitan preferentemente nidos
dentro de sus areas de accion. Estos ultimos resultados y los que se han preseng&do en est
capitulo indican que el comportamiento tipico de cuclillos y tordos durante la temporada
reproductiva consiste en buscar nidos de potenciales hospedadores dentro de areas
relaivamente pequenas, y monitoresos nidos a lo largo del tiempo, retornando a depositar

sus huevos cuando el estado del nido del hospedador es apropiado.

Estecapituloaporta ademas evidencia indirecta de los sistemas deapanto erel
Tordo Renegrido y el Tordo Pico Corto. Mason (1987) estudio la formacion de parejas en
estas especies mediante el analisis de datos de recapturas y sugirié quenes gat
asociacion observad@ntre sexos eran consistentes dentro de las especies, con un sistema de
apareamiento promiscuo en el Tordo Renegrido y un sistema de apareamiento monégamo en
el Tordo Pico Corto. Sin embargo, la co-ocurrencia de individuos en trampas no provee
informacidn confiable de la asociacion espacial de los individuos a lo largo del dia o sobre el
grado de monogamia social. Los resultados de este capitulo muestran queslde aeion
matinaleganto diarias como acumuladas de machos de Tordo Renegrido fueron de 2 a 3
veces mayores que lde las hembras, lo cual es consistente con que los machos estén

siguiendo diferentes hembras y con un sistema de apareamiento poliginico aymworis
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contraste, en el Tordo Pico Corlas areas de accion matinatasto diarias como
acumuladas fueron similares en machos y hempl@s pares que fueron capturados juntos
se mantuvieron asociados en la mayor parte de los registros, lo cual es corsiatbnte

existencia de monogamia social.

En resumen, los resultados de este capitulo muestran que las hembras de Tordo
Renegrido y Tordo Pico Corto tienen areas de accion caracteristicaswanaedgitie pequefias
dentro de las cuales buscan nidos de hospedadores durante la temporada reproductiva. El uso
de areasgjue se repiten en el espacio a lo largo de los dias, junto con las adaptaciones como
son un hipocampo mas desarrollado y mejor memoria espacial facilitarémorelar la
localizacion de nidos de hospedaek potenciales a lo largo del tiempo, lo cual les permitiria
a las hembras sincronizar el parasitismo con la puesta del hospedador. Surge la pregunta
entonces, de cuando ocurren las visitas de las hembras a los nidos de sus hospedsdores y ¢
cuartafrecuencia ocurreprevio al evento de parasitisiien el proximo capitulo se aborda
esta pregunta al estudiar la secuencia temporal de las visitas de hembras itelaszelos

nidos de sus hospedadores.
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Capitulo 3: Secuencia temporal déas visitas de hembras de Tordo
Renegrido y Tordo Pico Corto a los nidos de sus hospedadores

3.1. Introduccion

Los tordos parasitos ponen sus huevos antes del amanecer (Scott 1991; Peer y Sealy 1999;
Gloagy col. 2013), probablemente pefcostoqueimplicariavolardurante el di@on un

huevo totalmente formado en su oviducto (i.e. incremento de un 10% de la masa corporal).
Por otra parte, las hembras parecerian conocer la ubicacion de los nidos que van a ser
parasitados, ya que vuelan directamesetedéd el dormidero al nido del hospedador

(Capitulos 2 y 4). La pregunta que surge a partir de estas observacieneagiésmomento
adquieren las hembras la informacién sobre la ubicac&staglioen que se encuentran los
nidos de sus hospedadores. Estudios previos han propuesto que los tordos buscarian y
monitorearian potenciales nidos de hospedadores durante los dias previos al evento de
parasitismo y que retornarian a los nidos identificados como apropiados cuando arcondic
de la hembrddisponibilidad de un huevg)la del nido (puesta del hospedador) coincidan
(Fraga 1985; Wiley 1988; Reboregaol. 1996; Kattan 1997; Banks y Martin 2001; Glogag

col. 2014).En el Gapitulo 2 se presenta datos de los patrones de movimiento durknte
temporadaeproductiva de hembras de Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto que son
consistentes con esta hipétets mismayequeriria una forma de memoria episodica
(Claytony col. 2001)durante la busqueda de nidos de hospedadcenda que las hembras
parasitas deberian recordar el ‘qué’ (un nido en un cierto estaldiddnde’ (ubicacion en el

espacio de dicho nido) y el ‘cuando’ (antigiedad y por lo tanto relevanciandiertaacion).

Los tordos pasan las mafianas en areas eitdnospedadores observando su
comportamiento (Friedmann 1929; Hann 1941; Norman y Robertson 1975; Wileyy1988)
usarian la actividad de losismas como clave para encontrar nidos (Wiley 1988; Banks y
Martin 2001). Ademas, pueden encontrar nidos usando el comportamiento de defensa de los
hospedadores como clag@mithy col. 1984; Carter 1986; Uyehara y Narins 1995) o

forzando a que los hospedadores salgan de sus(hidoeany Robertson 1975; Wiley
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1988; Strausberger 199&demas de usar el comportamiento de los hospedadores como
clave, podrian encontrar nidos mediante busqueda sisteiffatidai y Reboreda 2006),
pero nidos viejos, sin actividad de los hospedadores, son raramente parasitados (Thompson y
Gottfried 1976; Lowther 1979; Thompson y Gottfried 1981; Fiorini y Reboreda 2006).

Las hembras localizan nidos que pueden encontrarse en disStadss
(construccion, puesta, incubacioén temprana o tardia, pichones o abanjigradosio estan
listas para poner un huevo pueden tener distintas opciones de nidos en éstaalios entre
los cuales elegir. Luego, deben elegir el nido ess&ldiomas apropiado y retornar a €l en
una corta ventana temporal antes del amankaaincronizacion de su puesta con la del
hospedador es critica para que sus pichones nazcan antes que los pichones del hospedador, y
puedan competir exitosamente por el aliméRrtorini y col. 2009). Consistentemente, en la
zona de estudio se encontrd que el 74% de los eventos de parasitismo de Tordo Renegrido en
nidos de Calandria Grande, su principal hospedador en esta zona, ocurrieron durant la puest
(dias 0 a 3, donde el dia 0 corresponde al dia de puesta del primer huevo del hospedador),
mientras que el 23% de los eventos de parasitismo ocurrié durante la incubacién (dias 4 a
16), y el restante 3% correspondid a huevos parasitos puestos antes que el hospedador
comenzara su puedtaiorini y Reboreda 2006). Este patron es similar en otros hospedadores
del Tordo Renegrido estudiad@dassoniy Reboreda 1998; Mermoz y Reboreda 1999; Astié
y Reboreda 2009). Las hembras de Tordo Pico Quoetgentan mayores dificultades en la
sincronizacion de su puesta con la del hospedador, yal gamienzo de la puesta de los
Musicos es impredecible, pudiendo demorarse el inicio de la misma hasta 18 diagidesde
finalizé la construccion del nid@.e. finalizacion del revestimiento de la camara de
incubacion;De Marsicoy Reboreda 2008).

Luegodel evento de parasitismo, las hembras deberian borrar el nido recientemente
parasitado dsu ‘lista’ de nidos potenciales para parasitar en el futuro de manera de evitar
gue sus propios pichones compitan en un mismo nido (hipétesis dekbepikg'; Clayton
y col. 1997). Consistentemente con esta hipét&@isagy col. (2014)mostraron que las
hembras de Tordo Renegrido no vuelven a parasitar el nido luego de que éste fue parasitado
(parasitismo repetido sensu Gloagol. 2014). Sin embargo, en ustedio en la misma
especie, de la Colin@013) registro casos de parasitismo repetido pero en condiciones de
baja densidad de hospedadores. Es decir que ante la existencia de nuevos nidos disponibles,
las hembras evitarian parasitar el mismo nido, migfsa si no existen nuevos nidos

parasitarian repetidamenir nido ya parasitado.
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Hasta el momento no existe evidencia de cual es la frecuencia ni secuencia temporal
de lasvisitas de hembras individuales a los nidos de sus hospedadores en los dias previos a
parasitar los mismo&l comportamiento de picadura y perforacion de huevos que las
hembragle Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto realizan al visitar los nidos ha gidadat
como un proxy de la tasa minima de vis{tdassoniy Reboreda 1999; MermozReboreda
1999; De Marsico y Reboreda 2014). Estos trabajos asumian que las visitas de pycaduras
perforacion de huevos precedian a las visitas de parasitismo y prapentatencias
indirectas, dado que no se podia establemercerteza que la hembra que realizaba la visita
de picadura y perforacion de huevossela misma que luego retornaba a parasitar el nido.
Ademas, tampoco podia establecaida perforacion de los huevee debia a las picaduras

de una Unica hembra o si distintas hembras habian visitado &l mdemo dia

Gloagy col. (2013, 2014) fueron los primeros autores en presentar evidencias
directas del comportamiento de visitas de hembras de Tordo Renelgsdodos de sus
hospedadores. Estos autores filmaron mediante microcamaras colocadas da nidos
Calandria Grande las visitas que recibia el nido a lo largo del dia durant®@eb plripuesta
e incubacion temprana. Los resultados de estos trabajos indican que existen dos tipos de
visitas: de parasitismo y de picadura y perforacion de huevos. Las visiagadiismo
ocurren en mas del 90% de los casos antes del amanecer y en la mayoria de los casos
involucranmobbing(i.e. ataques) por parte de la patgjapedadora. A su vez, las visitas de
picadura y perforacion de huevos ocurren a lo largo del dia y en la mayoria @asbaa
involucranmobbing(i.e. lashembras déordo aprovecharian el momento en que el nido esta
desatendidoGloagy col. 2013).Sin embargo, el método de estudio que utilizaron estos
autoresestaba restringido a un monitoreo parcial tanto en lo temporal (i.e. periodoslebrtos
dia) como en lo espacial (i.e. visitas dentro del nidw) permitié evaluar si las visitas de
parasitisno estaban precedidas de visitas de obtencion de informacién sobre el estado del
nido, ni de cuan frecuentes eran estas visitas. Ademas, dado que las hembréandtliza
actividad del hospedador como clave para encontrar nidos (Wiley 1988; Blsliaksry
2001), no soélo las visitas que realicen dentro de los nidos para observar su estadaryypicot
perforar huevos les aportarian informacion, sino que aqeglllEs que se aproximeniaa
cierta distancialel nido o quées permita observar la actividad de los hospedadores les
podrian proveer informacion sobre el estado del nido. Una metodologia que permita registrar
este tipo de visitas aportaria informacion mas pretibee ecomportamiento de busqueda y

monitoreo de nidos por parte de las heas parasitas.
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Como ha sido mencionado previamente, el incremento en la demanda de
procesamiento de informacion espacial que requiere localizar y posteriemet@nbar a
nidos apropiados se encuentra asociada a un hipocampo mas desarrollado enadasdeembr
Tordo de Cabeza Marréon y Tordo Renegrido y machos y hembras de Tordo Pico Corto
(Sherryy col. 1993; Reboredw col. 1996) Ademasl]as hembras de Tordo de Cabeza
Marron resuelven mejor que los machos tareas que requieren el uso de meraciah esp
(Guiguenoy col. 2014), lo cual presenta mayor sustento a la hipétesjsela necesidad de
buscar nidos de hospedadores y retornar a los mismos luego de cierto tiempo pitaagmra
ha resultado en urespecializacion adaptativa para resolver estel@mma ecologic§Sherry
2006).

En este capitulo, con el objetivo de estudiar la secuencia temporal de lagleititsas
hembras de Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto a los nidos de sus hospedadores, se
monitorearon hembras instrumentadas con radiotransmisores VHF codificados y se
registraron sus visitas a los nidos de hospedadores mediante receptores fijos de
radiotelemetria y video filmaciones. En primer lugar se analizara la efieatda d
metodologia utilizada y luego se pondra a prueba la hipotesis de que las hembrds de Tor
Renegrido y Tordo Pico Corto monitorean el nido del hospedador el/los dia/s previos al
evento de parasitismo. La principal prediccion de esta hipotesis es que todos lus dent
parasitismo de una hembra en un determinado nido deberian ser precedidos por una o0 mas
visitas de esa hembra a dicho nido. Ademas, se predice una mayor frecuencia de Vastas d
hembras de Tordo Pico Corto a los nidos de Musico que las de Tordo Renegrido a los nidos
de Calandria Grandéebido alnicio de puesta impredecibtpie presentan los Musicdara
ambas especies parasitas se evalsé@daencia temporal de las visitas que realiza una
hembra a un determinado nido.

Este capitulo representa un aporte particularmente novadasiteraturaya quees
la primera vez que esta metodologia es aplicada en estudios de paraftsiao Esta
metodologia permiti6 monitorear en forma continua las visitas que las hemiaisitapa
realizan a los nidos y sus alrededores en un radio de hasta 30 m, durante los estadios de
construccion, puesta e incubacion temprana de los nidosnEgidologia implica un salto
cualitativo erla obtenciérde datogespecto a trabajos previ@Sloagy col. 2013; Fioriniy
col. 2014)en los que las microcamaras utilizadas g@lonitian el monitoreo de los nidos por
periodos cortos del dia, durante unos pocos dias y donde ademas solo era posibléaggistrar

visitas al nideenun radio de 20-40 cm como méaximo.
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3.2. Metodologia

3.2.1. Captura e instrumentacion de individuos yalocacion de receptores fijos en nidos

de hospedadores

Durante las temporadas reductivas de Tordo Renegrido (Octubreiei@nbre) yde Tordo

Pico Corto (Ociembre aEnero) de 2012-2013 y 2013-2044 capturano 37 hembras de

Tordo Renegrido y 37 hembras de Tordo Pico Corto mediante redes de niebla o trampas tipo
"walk-in". Cada hembra fue instrumentada con un radiotransmisor codificado magka Lot
Wireless(Ontario, Canaddjpo NTQB-4-2de 10 g de peso y 79 dias de vida Utibs
radiotransmisores fueron colocados mediante un arnés construido con cinta dedefkn

Bally Ribbon Mills (Philadelphia, EEUU), siguiendo la técnica descripta pppéta y

Tipton 1991(Figura 3.1). El material utilizado es el recomendado para este tipo de arnés.
Esta técnica de instrumentacion, a diferencia de hac&dglueon’ utilizada en el @pitulo

2, permitié que las hembras portagmadiotransmisor durante toda la vida util oeéma

Antena Transmisor

Figura 3.1Vista lateral de un ave mostrando la colocacion del radiotransmisor con un arnés

en forma de 8Extraido de Rappole y Tipton (1991).

Se colocamn receptores fijos de radiotelemetria marca Biotrack, modelo DataSika C
(Figuras 3.2 y 3.3) conectados a una antena omnidireccional marca Biotracl @gwen
la base de nidos activos de las especies hospedadoras (Calandria Grande ydivhasitm)
los periodos de construccion, prepuesta, puesta e incubacién terifstasaeceptores
funcionan de manera autonoma por hasta una semana conectados a una bateria externa de 12

V' y permiten registrar en forma continua la presencia de hasta 521 radns@es
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diferentes (en esteaso todos los individuos instrumentados con radiotransmisores). Ademas
es posible configurar el radio de alcance del receptor de manera de registranicigoks
individuos que se encuentren dentro de una distancia predeterminada. En este estudio, se
configuraon los receptores para detectar la presencia de individuos que se encontraran a una
distancia de ~2@0 m del nido (el minimo radio de deteccion posible de configurar). Dado

gue las hembras de tordo mantienen areas dedaaticbnstantes en el tiempo (Capitulo 2),
mediante la colocacién de receptores fijos en los nidos activos del area dondeblas he

fueron capturadas e instrumentadas, se esperaba registrar las visitas de bst@sahies

nidos a lo largo del ciclo repductivo de éstecpnstrucciorprepuestguestaincubacion

temprana).

Losreceptores fijos permiten registrar la fecha, hora, cédigo del radiotsrgie.
identidad de ldhembra) y la intensidad de la sefial cada vez que una hembra instrumentada
entra dentro del rango de deteccion. La intensidad de la sefial es un valormentérig, en
una escala arbitrargue vadesde 0 a 255 g@nla quela intensidagresenta una retan
inversa cora distancia entre el radiotransmisor y el receptor (ver se8cp. Calibracion
de la intensidad de la sefial en funcién de la distarkipartir de estos datos, fue posible
inferir cuando las hembras estaban préoximas al nido, asl leodistancia aproximada entre

la hembra y el nido y la duracién de la visita.
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Figura 3.2. Receptor fijo de radiotelemetria instalado en la base de un nido dei€alandr
Grande ubicado en un tala. Se observa el receptor (izquierda), conectado a unaehkeria d

V (derecha) y a una antena omnidireccional (arribafo: Romina Scardamaglia.

Figura 3.3Detalle del receptor fijo conectado a una bateria de Eb¥. Romina

Scardamaglia.
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Figura 3.4. Detalle de la antena omnidireccional. Foto: Romina Scardamaglia.

Los receptores fijos fueron colocados en 29 nidos de Calandria Grandetpial de
156 dias-nido (rago = 211 dias por nido) entre Noviembre y Diciembre de 2012 y entre
Octubre y Mviembre de 2013 (Figura 3.5A), y en 16 nidos de Musico por un total de 150
diasnido (rargo = 523 dias por nido) entre Diciembre de 2012 y Enero de 2013, y entre
Diciembre de 2013 y Enero de 2014 (Figura 3.53ta diferencia en el nimero de nidos que
se monitorearon, aunque con el mismo esfuerzo (dias-nido), se debe a que el coméenzo de |
puesta de los Musicos es impredecible, como ya se menciond, pudiendo demorarse el inicio
de la misma hasta 18 dias desde que finalizé la construccion deDeidlééfsico y
Reboreda 2008).

Adicionalmente, se colocaron microcamaras LEDs infrarrojos (Handykam 420
CCD color microcamera) conectadas a video gralesdtigitales (Lawmate PVR1000 o
PVR500 ECO)nediante las cuales se filmaron algunos deidss en puesta, de modo de

verificar y complementar la informacion obtenida a través de los receptores.
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Figura 3.5. A Ubicacion de las trampa®ende fueron capturadas las hembras de Tordo
Renegrido (rombos) y nidos de Calandria Grande monitoreados (circulos) a lo laago de |
temporadas reproductivas de 2012-2013 (amarillo) y 2013-2014 (naranja). B) Ubicacion de
las trampas donde fueron captursties hembras de Tordo Pico Corto (rombos) y nidos de
Musico monitoreados (circulos) a lo largo de las temporadas reproductivas de 2012-2013
(rojo) y 2013-2014 (azul).
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3.2.2. Calibracion de la intensidad de la sefal en funcion de la distancia

Dado que lantensidad de la sefal registrada lpsreceptoresijos puede variar segun: (&
distancia entre el radiotransmisor y el receptorg(iiijpo de habitat, (iii)a altura del
radiotransmisor con respecto al suelo, y l@wrientacion relativa de la antena del receptor y
la antena del radiotransmig@tutzy col. 2012) fue necesario realizar una calibracion de la
intensidad de la sefal registrada por el receptor en funcién de la distancia edraatior

para luego poder estimar la distancia a la cual se encontraban las hembrastitestiasn
detectadas en los nidos de los hospedadores. Para ello se coloc6 un radiotransmisor en el
extremo de una vara de 4 m daiadt{Figura 3.6 y se midio la intensidad de la sefal
registrada por el receptor a dtancias fijas: 1, 3, 5, 7, 9, 11, 13, 15, 17, 19, 21, 25, 29, 35y
40 m. Dichas distancias fueron medidas con una soga marcada cad#® aratada

distanciase apoy6 el extremo inferior de la vara en el suelo de manera que la altura del
radiotransmispse mantuviera fija en 4 m. El angulo de la antena del radiotransmisor con
respecto a la antena omnidireccional se mantuvo fijo, simulando la posicién que el
radiotransmisor tendria en una hembra que se aproximara volando haciaiet N@antena
delradiotransmisor se encontraba en el eje que iba desde la vara al nido). Sestpitio
procedimiento en las 4 direcciones cardinales para tener en cuenta la asimetééan la s
provocada por la vegetacion circundar@e realizaron mediciones en loededores de 10

nidos elegidos al azar.

Adicionalmente, se utilizardos registros obtenidos durante los eventos de
parasitismddonde hay certeza de la ubicacion de la henganag) tener una estimacion mas
precisa de la intensidad de sefal que regettreceptor cuando el transmisor portado por una
hembra se encuentra dentro del nido.
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Figura'.6.“CaIi5raC|oe la intensid de la seal en un de la diania. Puede

observarse la vara de 4 m de altura con el radiotransmisor adosado en la parte superior

apoyada sobre un arbol que contiene uno de los nidos en los que se realizaron las mediciones
y la soga marcada apoyada sobre el suelo en una de las 4 direcciones cardinddess medi

Foto: Romina Scardamaglia.

La intensidad de la sefal del radiotransmisor detectada por el receptde thuran
calibracion disminuyo con la distancia (Figurd)3Laintensidad de la sefial varié entre 255
cuando el transmisor fue colocado directamente sobre la amtendireccionahasta 0 para
radiotransmisores que se encongmala distancias variables y con diferente tipo de vegetacion
circundante, perdiéndose lef®l completamenterads de 30 m de distancia.
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Figura 3.7. Calibracion de la intensidad de la sefal en funcién de la distanci&nisédad
de la sefal disminuy6 con el aumento de la distancia emadietransmisor y el receptor

desde un maximo de 255 hasta un minimo de O unidades.

Siguiendo la metodologia ddennill y col. (2012), se utilizaron los datos obtenidos
durante la calibracién para estimar los valores de corte o valores umbrales pastel®se

consider6 que una hembra realiz6 una visita al nido. Teniendo en cuenta que las hembras

podrian obtener informacion sobre el estado del nido no sélo mediante las visitas en las que

se acercan al nidano que también podrian obtener informacion si se ubican a una cierta
distancia que les permita observar la actividad de los hospedadores (construgtim de

defensa, arribo e¢oitems de aliment®e definieron dos tipos de visita:

1) Visita a menos de 10 maquellas que ocurren en un radio de hasta 10 m del
centro del nido.
2) Visita a mas de 10 maquellas que ocurren entre 10 y 30 m del nido

aproximadamente.

Los datos de intensidad de sefial en funcion de la distancia fueron agrupados en
intervalos de 5 m, y se calculo la mediana y el rango intercuartil para cadégura (3.7.
Para obtener el valor umbral enfas visitasa menos de 10 m y a mas de 18arcalculd el
punto mediade la diferencia entre el tercer cuartil de los datosE1h y el primer cuartil
de los datos a 6-10 @Mennill y col. 2012), obteniéndseun valor umbral de 114,3. De esta
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manera, los registros con intensidades mayores a 114,3 seran consideradositasao
menos de 10 m del nido, mientras que aquellos registros con valores menoresarafh4,3

considerados visitas a mas de 10 m del nido (i.e. entre 10 y 30 m aproximadamente).

La intensidad de sefial registrada durante los eventos de paraditi$orado
Renegrido en nidos de CalandB@aandefue de 176 + 18 (media = DS, rango: 147-193, n =
5). La intensidad registrada durante los eventos de parasitismo de Tordo Pico Catts en ni
de Musico fue de 127 = 29 (media + DS, rango: 78-181, n =Ek19gsvalores son
consistenteson los valores umbrales definidos en la calibracion, donde intensidades mayores
a 114,3 unidades corresponden a visitas dentro de un radio de 10 m del nido, y sirven para
validar la calibracion realizada. De la misma manera, ®ndsos en los que se filmo
simultaneamente la visita de la hembra, los valores de intensidad de la sefiabfuérén t
consistentes con la calibracion, lo cual resulta en una nueva validacion de la metodologi

utilizada.

La intensidad de sefial registragata el receptor cuando el ratti@nsmisor se
encontré dentro del nido no fue la méaxima registrada durante la calibracién, prayablem
debido a que la estructura aeilsmo(en forma de copa abierta en Calandria Grande y
cerrado en Musico) obstruye la sefial cuando el receptor es colocado en |d hiake dea
manera de obtener la maxima intensidad de sefial cuando el transmisor se erenientra d
del nido seria colocando la antena omnidireccidimattamente sobre ¢ lado del nido, lo
cual se descartya que podria aumentar la probabilidad de abandono dgbaigiarte del

hospedador.

3.2.3. Andlisis de sensibilidad: niumero de visitas en funcion del intenealemporal sin

sefal

Se llevo a caban analisis de sensibilidad para determinar el intervalo temporal sirgsefial
se utilizarigpara considerar dos visitas como independientes. Se planted este analisis de
modo de evitar dos tipos de errores: 1) considerar como visitas diferentes amselfosn

los que hubo un intervalo sin registros debido a la obstruccion de la sefial del radistnans
por algun tronco o rama de la vegetacion circundante, y 2) considerar como una daica visi
casos en los que la hembra se alejo del area cercana pbnidn lapso de tiempo y luego
retornd a la misma. Para ello se eligio un criterio de corte entre visitasag@duareciente

54



(5 seg, 10 seq, 15 seq, etc.), y se calculo cuantas visitas “aparenteabagsliiplicarcada

criterio. De esta forma, a medida que se alargo el criterio de corte, decrecitesb i

visitas aparente®ado que la naturaleza de las visitas a los nidos de sus hospedadores puede
ser distinta para las hembras de Tordo Renegrido y Tordo Pico &odstudio la variacion

enel nimero de visitas aparentes en funcion del intervalo temporal sin sefial de forma

independient@aracada especie.

El intervalo de tiempo sin sefial elegido como criterio de corte entre visitas gle aqu
para el cual el porcentaje de cambio en el nUmero de visitas aparentes fue menor al 5 po
ciento. Para determinar este valor de corte se ajustd cada serie dewts@dancion
exponencial utilizando el software GraphPad Prism 6 (Fsg8y 3.9). El criterio de corte

seleccionado fue de Z4s para Tado Renegrido y 22,2 s para Tordo Pico Corto.
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Figura 3.8. Analisis de sensibilidad. Porcentaje de variacion en el numerdae desi
hembras de Tordo Renegrido a nidos de Calandria Grande en funcion del intervalo temporal

sin sefialAjuste a una funciéon exponencial=R0,97.
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Figura 3.9. Analisis de sensibilidad. Porcentaje de variacion en el numerdae desi
hembras de Tordo Pico Corto a nidos de Musico en funcion del intervalo temporal sin sefial.

Ajuste a funcion exponencial2R0.97.

3.2.4. Agrupacion de los registros en visitas a menos de 10 my a mas de 10 m del nido
del hospedador

Utilizando los criterios de corte obtenidos a partir de la calibracion deigddroe sefial en

funcion de la distancia (Seccién 3.3.2) y el andlisis de sensibilidad para datezmi

intervalo temporal sin sefial (Seccion 3.3.3), se agruparon los registros obtenidos en cada nido
para cada especie en visitas a menos de 10 m y a mas de 10 m del nido del hospedador.
Adicionalmente, se utilizé un criterio de consistencia en los registros (Mgool. 2012),

donde para definir la categoria de la visita (a menos 0 a mas de 10 m) eran necesarios al

menos 3 registros seguidos por encima o debajo del criterio de corte. Stadeseguellas
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visitas con menos de tres registros (i.e. se considerd que en los casos con menos de 3

registros la hembra no estaba mmido una visita sino que paso por el area sin detenerse).

3.2.5. Andlisis de los eventos de parasitismo por parte de hembras de Tordo Rerdgy

Tordo Pico Corto

Para cada evento de parasitismo registradtizado por una hembra instrumentaea

analizé si existieron visitas previas de la misma hembra al nido parasgadaecuencia
temporal Ademas, se analizo si las hembras retornaron al nido que parasitaron (i.e. visitas
post evento de parasitismo) y si existieron casos de parasitisetiologfp.e. puesta de dos o
mas huevos por una misma hembra en un mismo nido; Gloag y cal. Rdérmas, se
cuantifico qué proporcién de los nidos parasitados fueron parasitados por una hembra
instrumentada, y qué proporcién de los huevos parasitos recibidos por un nido

correspondieron a huevos puestos por hembras instrumentadas.

3.2.6.Comparacion de las caracteristicas de las visitas de hembras de Tordo Renegrido

y Tordo Pico Corto a los nidos de sus hospedadores

Se compararon las caracteristicas de las visitas de ambas especies parasitasulan pe

comparo:

1) elhorario relativo a la salida del sol de las visitas de parasitismsenormalizo la
hora en que ocurrid el evento de parasitismorespecto a la hora de salida del sol
dicho dia. Para ello ssilizaron las tablagjue figuran en el sitio:

http://www.usno.navy.mi{Gloagy col. 2013).Para realizar la comparacion entre

horarios de parasitismentre ambas especies de tosmutilzaron los datos de los
receptores fijos en los nidos y se adicionaron, ademas, los datos de 8 eventos de
parasitismo en nidos de Calandria Grande realizaddsepabras ddordo Renegrido
no instrumentadas que fueron registrados mediante video filmaciones.

2) latasa de visitascalculada como el numero de visitas recibidas por padi@sfuerzo
de monitoreo. El esfuerzo de monitoreo por nido se cuantifico como el largo del dia
(i.e. horas de luz) en el cual el receptor registré datos, ya que a excepeisn de |
visitas de parasitismo, todas las visitas a los nidos por parte de las hembrakode Tor
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Renegridoy Tordo Pico Cortacurren entre la salida y la puesta del(&wbagy col.
2013,ver Capitulo 4). El largo del dia fue calculado como la diferencia entre el

horario de la salida y puesta del sol (datos obtenidbgptléwww.usno.navy.mil)

paracada dia en eue los receptores fueron colocados en los nidos.
3) laduracion de las visitasa menos y mas de 10 m de los nid@dculada como la

diferencia entre la hora del ultimo y el primer registro de cada visita.

3.3.Resultados

3.3.1. Visitas de hembras de Tordo Renegridorados de Calandria Grande

Se obtuvo un total de 5610 registros de 24 hembras de Tordo Renegrido en 27 nidos de
Calandria Grande. El 53% daslregistrogn=2983) fueron de intensidades que

corresponden a distancias de menos de 10 m del nido (Figura 3.10), mientras que el 47%
restante (n2632) fueron registros de intensidades que corresponden a distingias de

10 m del nidoParal0 hembras hubo menos de 3 registros, lo que indica quadaséa de
hembragjue pasaron cerca del nido sin detendrage deteccionesonsistentes con el criterio
utilizado para definir una visita fueron 226 y fueron realizadas por 11 hembras (5 hembras
monitoreadas en la temporada reproductiva 2012-2013, 3 hembras monitoreadas durante la
temporada 2013-2014, y 3 hembnasnitoreadas en ambas temporadas reproductivas; Tabla
3.0.

Las detecciones correspondientes a 5 nidos de Calandria Grande fueron de menos de
3 registros (i.e. hembras que pasaron por el area cercana al nido sin defeorelselal se

registraron visitas de hembras instrumentadas en 22 nidos de Calandria Grhlad8.gTa
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Figura 3.10. Una hembra de Tordo Renegrido instrumentzataada en la cabeza y con
anillos de colores en sus tarsos en el territorio de una pareja de Calanddie. Evtm
Michael Male.
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Tabla 3.1. Hembras de Tordo Renegrido detectadas visitando nidos de Calandria Grande.&83@m ftenibras instrumentadas durante la
temporada 2012-2013 y 6 de las 17 hembras instrumentadas durante la temporada 2013-2014 fusntas disitantdo nidos de Calaiad

Grande, su principal hospedador en el sitio de estudg3hembras que fueron instrumentadas en ambos afos fueron detectadas visitando los
nidos en ambas temporadas reproductivas.

Distancia maxima entre

ID hembra Temporada # nidos visitados nido§ r_nonitoreados ivi%itra:ls #;Vi%itﬁls n'jiﬁf;g;é%??
visitados (m)

2003 2012-2013 10 709,5 20 29 No
3850 2012-2013 9 662,0 17 30 Si

2013-2014 3 561,9 5 6 No
2868 2012-2013 8 789,8 15 21 No
2681 2012-2013 6 557,9 5 10 Si

2013-2014 4 981,5 5 8 Si
2874 2012-2013 6 625,1 16 16 Si
2642 2012-2013 3 177,8 2 6 Si

2013-2014 1 - 1 2 No
2425 2013-2014 2 382,6 1 1 No
2402 2013-2014 2 5,0 1 1 No
2884 2012-2013 1 - 0 2 No
2418 2013-2014 1 - 1 1 No
2002 2012-2013 1 - 0 1 No
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Tabla 3.2. Nidos de Calandria Grande monitoreados durante las temporadas reprocu2it2saf13 y 2013-2014. Se detalla la cantidad de

dias de monitoreo gstadis del nido durante el monitoreo, y la cantidad de visitas de hembras instrumentagath@el nidg asi como los

eventos de parasitismo de hembras instrumentadas y no instrumentadas.

. . # hembras .. .. Parasitado Parasitado
. # dias Estadios . # visitas # visitas .
Nido Temporada monitoreado monitoreados mstrume_ntadas <10m >10m . hembra otras Observaciones
gue visitaron instrumentada? hembras?
Ms 17-3 20122013 56 Construccion 3 8 13 No Si Abandonado dia
Puesta 4 de monitoreo
Ms 30-1 20122013 3,7 Puesta 2 2 1 No Si -
Incubacioén temprana
Ms 3-2 20122013 6.4 Construccion 2 3 8 No No Abandonado dia
3 de monitoreo
Ms 20-3 20122013 38 Construccion 1 1 1 No Si -
Puesta
Incubacion temprana
Ms 6-2 20122013 101 Construccion 3 14 11 No No Predado
Puesta
Ms 394 20122013 31 Construccion 1 3 3 No No Abandonado dia
5 de monitoreo
Ms 15-3 20122013 36 Puesta 4 6 10 No Si Predado
Incubacién temprana
Ms 6-3 20122013 30 Construccion 5 2 24 No No Abandonado dia
3 de monitoreo
Ms 8-2 20122013 6,0 Construccion 4 3 2 Si Si Abandonado dia

Puesta

6 de monitoreo
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. . # hembras .. .. Parasitado Parasitado
. # dias Estadios . # visitas  # visitas # huevos .
Nido Temporada . . instrumentadas hembra otras . Observaciones
monitoreado monitoreados que visitaron <10m <10m T I hembras? parasitos
(cont.)
Ms 16-4 20122013 42 Construccion 5 3 6 No Si 2 Abandonado dia
Puesta 4 de monitoreo
Ms 154 20122013 50 Construccion 3 5 1 Si Si 7 -
Puesta
Incubacioén temprana
Ms 6-4 20122013 88 Construccion 5 20 16 Si Si 4 Abandonado dia
Puesta 8 de monitoreo
Ms 8-3 20122013 59 Construccion 2 0 3 No Si 1 -
Puesta
Incubacion temprana
Ms 42-3 20122013 1,9 Puesta 0 0 0 No Si 2 -
Ms 13-4 20122013 58 Construccion 2 2 7 No Si 5 Abandonado dia
5 de monitoreo
Ms 3-5 20122013 6,3 Construccion 2 3 9 Si Si 5 -
Puesta
Incubacién temprana
Ms 6-2 20132014 10,6 Construccion 1 0 1 No Si 3 Abandonado dia
Puesta 9 de monitoreo
Ms 61-1 20132014 53 Construccion 0 0 0 No ? ? Abandonado dia
4 de monitoreo
Ms 25-1 20132014 10,0 Construccion 1 0 3 No Si 6 -
Puesta
Incubacioén temprana
Ms 58-2 20132014 39 Construccion 0 0 0 No Si 1 Abandonado dia

Puesta

3 de monitoreo
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. . # hembras .. .. Parasitado Parasitado
. # dias Estadios . # visitas  # visitas # huevos .
Nido Temporada . . instrumentadas hembra otras . Observaciones
monitoreado monitoreados que visitaron <10m <10m T I hembras? parasitos
(cont.)
Ms 6-3 20132014 48 Construccion 2 2 4 No Si 2 -
Puesta
Incubacién temprana
Ms 2-1 20132014 46 Construccion 0 0 0 No No 0 Predado
Puesta
Ms 3-1 20132014 48 Puesta 2 2 5 No Si 5 Predado
Incubacion temprana
Ms 25-2 20132014 3,7 Construccion 0 0 0 No Si 7 -
Puesta
Ms 6-4 20132014 7,0 Construccion 0 0 0 No Si 1 Abandonado dia
Puesta 6 de monitoreo
Ms 34-2 20132014 51 Puesta 2 2 0 No Si 1 -
Incubacion temprana
Ms 33 20132014 2.2 Construccion 0 0 0 No No 0 Abandonado dia
2 de monitoreo
Ms 35 20132014 46 Construccion 3 6 2 Si Si 2 Predado
Ms 13 20132014 6.5 Construccion 2 2 4 No Si 6 Abandonado dia

Puesta
Incubacién temprans

6 demonitoreo
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3.3.2. Eventos de parasitismo de Tordo Renegrido en nidos de Calandria Grande

La frecuencia de parasitismo de nidos de Calandria Grande por parte de hembras de
Tordo Renegrido tantmstrumentadasomono instrumentadas fue de 79% (22 de 28
nidos monitoreados, donde 1 de los 29 nidos que fueron monitoreados fue ekeluido
este célculgor no tener informacion sobre si fue 0 no parasitado o de su intensidad
de parasitismo). La intensidad de parasitisneode 3,5 + 0,4 huevos de tordo por

nido parasitadonjedia + ESrango: 1 — 7 huevos, n=22). El 23% de los nidos
parasitados fue parasitado por una hembra instrumentada (5 de 22 nidos, Jabla 3.3
con una intensidad de 1,0 = 0,0 huevos de hembra instrumentada por nido parasitado
(media £ ES)Es decir que cada nido fue parasitado por una hembra distinta y en una
Unica ocasion (i.e. ausencia de parasitismo repdtigara 3.11, Anexo [En

promedio, el 30% de los huevos parasitos que recibid un nido de Calandria Grande
parasitado por al menos una hembra instrumentada, correspondié a huevos de

hembras instrumentadas.

Los eventos de parasitismo por parte de hembras instrumentadas ocurrieron
13,8 £ 10,5minutos antes del amanecer (mediaS; rango=29 min antes del
amanecef6 min luego del amanecer; n = 5) y estuvieron precedidos por al menos
una visitaa menosle 10 metros del nido por parte de la misma hembra (rango=1 -8
visitas). Estas visitas ocurrieron desde 8 dias hasta 1 dia antes del evento de
parasitismo (Figura 3.11, Anexo |). latencia media entre la visita previa al evento
de parasitismo y el evento de parasitismo fug,8e 0,6 dias (rango =1y 2 dias,
n=3).Para dos de los eventos de parasitismo registrados no pudo estimandil&al
de visitas previas ya que en un caso la hembra que parasit6 el nido fue instrumentada
la tarde anterior al evento de parasitismo, y en el segundo caso, el reeeptor
colocado en el nido a las 19 horas del dia anterior al evento de parasiaismo. L
hembras de Tordo Renegrido no re-visitaron los nidos luego de parasitarlos (se

registraron solamente dos visitas post evento de parasitismo por una unica hembra).
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Tabla 3.3Detalle de los eventos de parasitismo de hembrasnmshtadas de Tordo Renegrido registrados en nidos de Calandria Grande. Se

muestran la fecha, hora y hora relativa a la salida del sol de cada evento demardsiisnas, se muestran el nimero idgas previas al

nido de la hembra que parasito y el rango de dias en que realiz6 las visitas, siatidalélelvento de parasitismo. No se presenta informacién
sobre visitas previas para legertos de parasitismo de la hembra 2642 en el Misi& 2 ya quda hembrafue instrumentada la tarde anterior al

evento de parasitismo, ni de la hembra 2681 en el nido Ms 35 porque el receptor fue colocaiiio Entafdedel dia anterior al evento de

parasitismo.
; Hora relativa # visitas < 10 m Dia/s en queocurrieron  # visitas > 10 m Dia/s en que ocurrieron
Nido Fecha Hora ; _ . ; -
hembra al amanecer (min) previas las visitas < 10 m previas las visitas > 10 m

Ms 82 2642  30/11/12 555 26 - - - -
Ms 154 2681  05/12/12 4:59 -29 2 -1 0 -
Ms 6-4 2874  13/12/12 5:00 -29 8 -8a-1 6 -7a-1
Ms 3-5 3850 24/12/12 5:08 -26 1 -3 3 -3a-2
Ms 35 2681  29/11/13 5:18 -11 - - - -
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Figura 3.11. Secuencia temporal de las visitas de hembras de Tordo Renegrido a nidos
de Calandria Grande antes y después del evento de parasitismo (indicado por una

flecha).En el eje x se muestran los dias en que nattafue monitoreado.

67



3.3.3 Visitas de hembras de Tordo Pico Corto a nidos de Musico

Se obtuieronun total de 17787 registros de 25 hembras de Tordo Pico Corto en 15
nidos de Musico. El 43% de las detecciones (n=7634) fueron de intensidades que
corresponden a distancias de menos de 10 m del nido, mientras que el 57% restante
(n=10153)corresponden a distancids entre 10 y 30 m aproximadamente. Las
deteccionesonsistentes con el criterio utilizado para definir una visita fuerory 631
fueron realizadas por 25 hembras (£dnbras monitoreadas en la temporada
reproductiva 2012-2013, 13 hembras monitoreadas durante la temporada 2013-2014,
y 2 hembras monitoreadas en ambas temporadas reproductivas3.fabla

Las detecciones correspondientes a uno de los nidos de Musicorsamom
fueron deteccionede menos de 3 registros (i.e. hembras que pasaron por el area sin
detenerse)por lo cual se registraron visitas de hembras instrumentadas en 14 nidos de
Mdusico (Tabla3.5).
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Tabla 3.4. Hembras de Tordo Pico Corto detectadas visitando los nidos de Musico. Doce dentdsels/ifstrumentadas durante la temporada
2012-2013 y 15 de las 20 hembras instrumentadas durante la temporada 2013-2014 fuerors detéetadtalos nidos ddusico.

Distancia maxima entre

ID hembra  Temporada # nidos visitados nido; r_nonitoreados # to<tall(;/ i;itas # totall(;/ i;itas > :;ﬁqueilfoitrg;(ij%??
visitados (m)

2158 2012-2013 0 - 0 0 No

2013-2014 5 1322,5 12 14 No
2143 2012-2013 2 873,6 2 7 No

2013-2014 3 710,8 8 20 No
2451 2013-2014 4 344.3 25 33 Si
2478 2013-2014 4 710,2 24 31 No
2441 2013-2014 4 1056,1 10 17 Si
2686 2012-2013 3 873,6 48 96 Si
2877 2012-2013 3 789,0 37 36 Si
2477 2013-2014 3 1309,0 10 6 No
2124 2012-2013 3 873,6 1 6 No
2412 2013-2014 3 344.3 1 3 No
2457 2013-2014 2 50,2 21 23 Si
2512 2012-2013 2 201,1 2 31 No
2886 2012-2013 2 419,7 9 22 No
2186 2013-2014 2 619,9 4 12 Si
2644 2012-2013 2 419,7 1 14 Si
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Distancia maxima entre

ID hembra  Temporada # nidos visitados nidos monitoreados # i, ViEiEs il vislEE = Pare_lsno I
- <10m 10 m monitoreado?
visitados (m)
(cont.)
2470 2013-2014 2 999,1 5 5 No
2101 2012-2013 2 419,7 1 8 No
2502 2012-2013 2 201,1 2 3 No
2437 2013-2014 1 - 3 7 No
2458 2013-2014 1 - 1 2 No
2136 2012-2013 1 - 0 3 No
2977 2013-2014 1 - 0 2 No
2863 2012-2013 1 - 1 0 No
2453 2013-2014 1 - 0 1 No
2452 2013-2014 1 - 0 1 No
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Tabla 3.5. Nidos de Musico monitoreados durante las temporadas reproductivas de 2012-2013 y 2013-28lla} |sSeatitidad de dias de

monitoreo yestadi@ del nido durante el monitorela, cantidad de visitas de hembras instrumentadas que retibdp,y la cantidad de

eventos de parasitismo de hembras instrumentadas y no instrumentadas.

. . # hembras . . ¢ Parasitado ¢Parasitado # huevos parasitos
. # dias Estadios : # visitas  # visitas # huevos .
Nido Temporada : . instrumentadas hembra otras de hembras . Observaciones
monitoreo monitoreados L <10 m >10m . . parasitos
gue visitaron instrumentada? hembras? instrumentadas
N16 20122013 124 Prepuesta 4 63 73 Si Si 3 10 Abandonado dia
Puesta 12 de monitoreo
Incubacioén temprana
CajaX 20122013 81 Prepuesta 2 15 8 No Si 0 3 Predado
Puesta
Incubacién temprana
N24 20122013 76 Prepuesta 3 9 23 Si No 1 6 -
Puesta
Incubacion temprana
N31 20122013 129 Prepuesta 9 7 44 No No 0 0 Segundo intento
Puesta
Incubacioén temprana
N38 20122013 9,9 Prepuesta 0 0 0 No Si 0 1 Segundo intento
Puesta
Incubacién temprana
N40 20122013 3,2 Prepuesta 3 3 28 Si Si 1 ? -
Puesta
N40-2 20122013 136 Prepuesta 4 7 50 No No 0 0 Segundo intento.
Puesta Predado

Incubacion temprans
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# hembras ¢ Parasitado ¢Parasitado # huevos parasitos

# dias Estadios # visitas  # visitas # huevos

Nido Temporada . . instrumentadas hembra otras de hembras Py Observaciones
monitoreo monitoreados L <10m >10m . . parasitos
gue visitaron instrumentada? hembras? instrumentadas
(cont.)
Caja42 20132014 56 Puesta 1 7 18 No Si 0 3 -
Incubacién temprana
N8 20132014 229 Prepuesta 6 18 33 Si Si 2 6 -
Puesta
Incubacion
N11 20132014 59 Puesta 3 2 3 No Si 0 2 -
Incubacion temprana
N17 20132014 52 Prepuesta 1 0 1 No Si 0 2 -
N20 20132014 8,0 Prepuesta 6 7 24 Si Si 1 9 -
Puesta
Incubacion temprana
N25 20132014 112 Prepuesta 10 66 56 Si Si 2 6 Abandonado o
predado
N27 20132014 6,7 Prepuesta 4 1 17 No Si 0 5 Predado
N31 20132014 9,0 Prepuesta 2 1 6 Si Si 1 8 Abandonado dia ¢
Puesta de monitoreo
Incubacién temprana (huevos picados)
N42 20132014 7,7 Prepuesta 4 22 19 No Si 0 2 Abandonado/
Predado dia 5 de
monitoreo
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3.3.4 Eventos de parasitismo de Tordo Pico Corto en nidos de Musico

La frecuencia de parasitismo de nidos de Musico por parte de hedebrasdo Pico

Corto instrumentadas y no instrumentadas fue de 88% (14 de 16 nidos). La intensidad
de parasitismo fue de 4480,8 huevos de tordo por nido parasitathediat ES,

rango =1 — 10 huevos, n=13, donde 1 de los 14 nidos parasitados fue exidlido
calculopor no tener informacion sobre intensidad de parasitismo). El 50% de los

nidos parasitados fuen parasitade por una hembra instrumentada (7 de 14 nidos),

con una intensidad de parasitismo de 1,6 + 0,8 huevos por nido parasitado por a
menos una hembra instrumentdaeediat ES) En promedio el 20% de los huevos

gue recibieron los nidos de Musico parasitados por al menos una hembra

instrumentada correspondieron a huevosatelras instrumentadas.

En total se detectaron 11 eventos de parasitismo por parte de hembras de
Tordo Pico Corto instrumentadas en nidos de Musico. Estos 11 eventos
correspondieron a 7 hembras que parasitaron 7 nidos diferentes, donde 2 de esas
hembras parasitaron repetidamamntenido (Tabla 3.6 En ambos casos las hembras
pusieron sus huevos con una diferencia de 3 dias (Figura 3.12, Anexo lIl). Los eventos
de parasitismo ocurrieron 46t8L,4 min antes de amanecer (medigs;, rango = 54 -
40 min; n = 11) y estuvieron precedidos por al menos una visita de la misma hembra
menos de 10 metros del nido (rango= 1-14 visitas, considerando solamente el primer
evento de parasitismo en los casos de parasitismo repetido, n=8) desde 9 dias hasta 1
dia antes del evento de parasitigfiiigura 3.12, Anexo ll)Lalatencia media entre la
visita previa al evento de parasitismo y el evento de parasitismo iy flé,5dias
(rango = 1 y 2 diasparauno de los eventos de parasitismo registrados no pudo
estimarse el numero de visitas previas ya que el receptor fue colocado eradbsido
13 horas del dia anterior al evento de parasitismo. Las hembras de Tordo Pico Corto
re-visitaron repetidamente los nidos luego de parasitarlos (rango= 2 — 39 visitas en O-
9 dias post-evento de parasitismo, n=11).
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Tabla 3.6. Detalle de los eventos de parasitismo de hembras de Tordo Pico Carteetstiias registrados en nidos de Musico. Se muestran la

fecha, hora y hora relativa a la salida del sol de cada evento de parasitismo, el elvggi@sdrevias realizadas pohkmbray el rango de

dias en que ocurrieron. No se presenta informacién sobre visitas previas pardacetie parasitismo de la hembra 2441 en el nido 25 ya que el

receptor fue colocado por la tarde el dia anterior al evento de parasitismo.

Horarelativa al  # visitas < 10 m Dia/s en que ocurrieron # visitas >10 m Dia/s en que ocurrieron

Nido Fecha Hora
hembra amanecer (min) previas las visitas < 10 m previas las visitas > 10 m
N16 2686 19/12/12  4:39 -52 14 -3a-1 22 -3a-1
N16 2686 22/12/12 4:40 -53 14 +7 -6a-1 22 +4 -6a-1
N16 2877 21/12/12 4:47 -45 4 2a-1 8 -3a-1
N24 2644 30/12/12 4:53 -45 1 -2 0 -
N40-2 2686 26/01/12 5:09 -54 2+2* 9a-1 19+ 17 * 9a-1
N8 2451 22/12/13 4:47 -45 8 -fa-1 16 -ra-1
N8 2451 25/12/13 4:44 -50 8+2 -11a-1 16 +5 -11a-1
N25 2441 25/12/13 4:53 -41 - - - -
N25 2457 27/12/13 4:55 -40 10 -3a-1 17 -3a-1
N20 2186 12/01/14 5:02 -46 1 -4 8 -7Ta-1
N31 2441 14/01/14 5:06 -44 2 -3a-2 1 -2

*y T corresponden a casos de parasitismo repetido

** \isitas ocurridas en el primer (N40) y segundo (N¥)dntento del nido.
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Figura 3.12. Secuencia temporal de las visitas de hembras de Tordo Pico Corto a
nidos de Musico antes y después de los eventos de parasitismo (indicados por

flechas). En el eje x se muestran los dias en quenidoldue monitoreado.
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3.3.5. Comparacion entre las visitas de hembras de Tordo Renegrido y Tordo Pico

Corto

Los eventos de parasitismo por hembras de Tordo Pico Corto en nidos de Musico
ocurrieron mas temprano que los de hembras de Tordo Renegrido en nidos de Calandria
Grande (ManaNhitney U test: 3137, p<0,001, Figura 3.13), con una mediana daia5

(rango = 40 — 54 min, n=11) antes de la salida de sol para Tordo Pico Corto y 16 min antes
de la salida del sol (rango = 29 min antes de la salida delZ®min después de la salida

del sol, n=13) para Tordo Renegrido.

40

Q

20
|

-20
|

Hora relativa al amanecer (min

-40

-60

I
Tordo Renegrido Tordo Pico Corto

Figura 3.13. Hora (relativa al horario de la salida del sol) de los eventos dégracede
Tordo Renegrido en nidos de Calandria Grande (n=13) y Tordo Pico Corto en nidos de
Musico (n=11).
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Si se compara la tasle visitas a los nidos de sus hospedadores de hembras de
Tordo Renegrido y hembras de Tordo Pico Corto, se observa que las hembras de Tordo
Pico Corto realizaron una mayor cantidad de visitas tanto a menos de 10 m como a mas de
10 m que las hembras de Tordo RenegrittogkatWallis: H=80,8,GL=3, p < 0,001;
Figura 3.14). Las hembras de Tordo Pico Corto realizaron 4,1 *+ 1,5 visitas froediat
ES, rango = 0,5-12 visitas/dia, n=8) a los nidos de Musico en los dias previos a parasitarlos
y las hembras de Tordo Renegrido realizaron 1,4 + 0,2 visitas p@neliiéa +tES, rango =
1-1,8 visitas/dia, n=3).
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Figura 3.14. Tasa de visitas (expresada como numero de visitas recibidas por nido por hora
de luz) para hembras de Tordo Renegrido en nidos de Calandria Grande y hembras de

Tordo Pico Corto en nidos de Musico.

Las visitas tanto a menos de 10 m como a mas de 10 m del nido del hospedador
para ambas especies parasitasoinde duracion similarruskal\Wallis: H=3,8 GL=3, p
=0,29; Figura 3.15), con una mediana de 22 s (rango= 4 — 485 s, n= 89) para visitas a
menos de 10 my 24 s (rango= 4 — 568 s, n=134) para visitas a mas de 10 m para las
hembras de Tordo Renegrido, y de 36 s (rango= 4 — 837 s, n=228) para visitas a menos de
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10 my 24 s (rango= 4 — 663 s, n=403) para visitas a mas de 10 m para las hembras de

Tordo Pico Corto.
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Figura 3.15. Duracién de las visitas a menos de 10 m y a mas de 10 m de los nidos de sus

hospedadores para hembras de Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto.

3.4. Discusioén

En este capitulo, se estudidskecuencia temporal de las visitas que realizan las hembras de
Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto a los nidos de sus hospedadores utilizando receptores

fijos de radiotelemetria que permitieron monitorear en forma continua la gieesen
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ausencia de individuos instrumentados con radiotransmisores codificados en un radio fijo
alrededor del nido. Todos los eventos de parasitismo fueron precedidos por una 0 mas
visitas de la misma hembahnido. Al mismo tiempo, se encontrd que luego de haber
parasitado un nido, las hembras de Tordo Renegrido no retornaron al mismo nido evitando
asi el parasitismeepetidoy la probable competencia entre sus pichones, pero esto no
ocurrio en el caso del Tordo Pico Corto.

Las hembras de Tordo Renegridoragsitaron los nidos que parasitaron al menos
durante los 3 diasiguientesal evento de parasitismo, lo cual es consistente con la hipétesis
de ‘book-keeping’ (Claytow col. 1997). Dado que los nidos soOlo paeder parasitados
de manera exitosa durante la puesta del hospedadamocada nido esta disponible solo
por un corto periodo de tiempo, segun la hip6tesis de ‘book-keapiag/ez parasitado el
nido deberia ser borrado del grupo de potenciales nidos dispoSinlesnbargo, cabe la
posibilidad que las hembras revisiten los nidos mas de 3 dias después de haberlos
parasitadplo cual lespermitiriacontar con un nuevo nido disponible si el intento previo de
la misma pareja hospedadora fallbomenzarn un nuevo intento. Consistentemente, se ha
observado que una misma hembra visita y parasita distintos intentos de una megma par
de hospedadord&loagy col. 2014). Por otro lado, si el intento ya parasitado por la
hembra no fallo, al revisitar el nido mas de 3 dias después de haberlo parasitado, se

encontrara con un nido en incubacion (i.e. un nido no apropiado).

Las hembras de Tordo Pico Corto presentaron una tasa de visitas a los nidos de su
hospedador mayor que las de Tordo Renegrido, y si retornaron a los nidos que ya habian
parasitado, tanto para visitarlos como para poner un segundo huevo (i.e. parasitismo
repetido) Esta mayor frecuencia de visitas de las hembras de Tordo Pico Corto puede
haber surgido como una conttafensa al inicio de puesta impredecible que presenta el
Musico, que puede demorar hasta 18 dias desde que finalizé la construccion gelraido
comenzar con el periodo de puesta (De Marsico y Reboreda 2008).

Otro factor que puede explicar la diferenerdre especiesn la secuencia de visitas
y el parasitismaepetidoes la disponibilidad de nidos de hospedadores. En el caso del
Tordo Renegridayna especie extremadamente generalista, existen dos posibilidades, segun
las hembras sean generalistas a nivel individual (i.e. una hembra parasitadwgsedia
distintas especies) o especialistas a nivel individual (i.e. una hembragparasit
preferetemente una especie particuleon distintas hembras en la poblacion

especializandose en distintos hospedadoretgs Biembas fueran generalistas a nivel
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individual, tendrian mas nidos de hospedadores activos disponibles en un momento dado, y
por lo tanto mas opciones entre las cuales elegir para parasitar. En cafubrans
especialistas a nivel individual, el nUmero dmbeas paréasitgsor hospedadmeria
menor.Es decir quesi las hembras de Tordo Renegrido fuerspecialistas a nivel
individual, esperariamos que no todas las hembras que fueron instrumeisiéetatos
nidos de Calandria Grande, dado que las hembras fueron capturadas al azar (solo algunas
de las hembras instrumentadas estarian especializadas en parasitar Calamtiia Gra
mientras que aquellas qoe fueron detectadas visitando estos nidos poeégtan
especializadas en parasitar otras especies presentes en el sitio de Espatidn de
visitas esperado seria diferente si las hembras de Tordo Renegrido &rerealigfas a
nivel individual, ya que se esperaria un mayor niumero de hembras visitando los nidos de
Calandria Grande, aunque quizas con menor frecudfitiel. Tordo Pico Corto, dado que
es unparasitoespecialistags esperable que los nidos de su hospedador casi exclusivo (i.e.
el Musico) reciban visitas de @amalta proporcion de las hembrastrumentadagodas las
hembras de Tordo Pico Corto que estén activas reproductivamente buscararaydnarasi
nidos de Musico exclusivamente).

En este trabajo el 38%e las hembras de Tordo Renegrido instrumentfaesm
detectadas visitando nidos de Calandria Grande, mientras §8% de las hembras de
Tordo Pico Corto instrumentadas fueron detectadas visitando nidos de Musico. Los datos
presentados en este capitulo serian consistentes con hembras de Tordo Renegrido
especialistas a nivel individual, lo cual es ademas apoyado por otros estudios en esta
especie en el sitio de estudio (Mahjerol. 2007; de la Colina 2013). Sin embargo, mas
estudios son necesarios para determinar el grado de especificidad individsdtelmbras
de esta especie.

La ausencia dearasitismo repetido en Tordo Renegrido, y su existencia en el caso
del Tordo Pico Cortqpodria también explicarse pas diferencias en el comportamiento
de picoteo y perforacion de huevos entre ambas especies. Los nidos de Calandria Grande
pierden huevos por el picoteo y perforacion de huevos que realizan las hembras de Tordo
Renegrido en visitas tanto de parasitismo como duehmésto del digéGloagy col. 2013),
con una tasa media de 0,56 + 0,07 huevos de hospedador perdidos por evento de
parasitismo (V. Fiorini, comunicacion personal). En cambio, la tasa media de pirdida
huevos de Musico por picaduras de hembras de Tordo Pico Cdgs@amente 0,11 +
0,04 huevos de hospedador perdidos por evento de paragiDenvéarsicoy Reboreda

2014). Teniendo en cuenta que nidos con muchos huevos perdidos por picaduras pueden
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ser abandonados por la pareja hospedadora, con lo cual el huevo puesto por la hembra
parasita seria no exitoso, y que ademas de perder huevos del hospedador por picaduras
estos nidos pueden a la vez perder huevos parasitsstiauna mayor presion de
seleccidrsobre las hembras de Tordo Renegrido para no retornar a un nido que ya
parasitaron. De esta manera, ademas de evitar la competencia entre sus propies, picho
podrian evitar picotear y perforar su propio huéxomenor tasa de huevos perdidos por
picaduras de Tordo Pico Corto puedglicarse por un comportamiento observado en el
Musico, el cual se sienta sobre los huevos que se encuentran en la cAmara del nido al llegar
una hembraarasitaprotegiendo sus huevos de picotazos y perforacieMarsicoy

col. 2013), y no por una diferencia en el comportamiento de picoteo de huevos entre
hembras de ambas espedi@essa 2013). EI comportamiento del Masico de sentarse sobre
el contenido del nido funcionaria como defensa en contra de la perforacién de los huevos

del hospedador, pero no evitecesariamente el parasitismo (De Margicol. 2013).

Este capitulo representa un aporte noveabsstudio del comportamiento de las
aves parasitas de cria, ya que hasta el momento no existia una metodologiaitjgeperm
estudiar de manera directa la secuencia de las visitas de los parasitos a los nidos de sus
hospedadores. En un estudio previo realoen el Cuclillo Comur{Honzay col. 2002),
individuos instrumentados con radiotransmisores VHF convencionales fueron
monitoreados y seguidos hasta los alrededores de los nidos de sus hospdtiadéees.
estudio seegistrarorsolamenté3 visitas a los nidos, la mitad de las cuales resultaron en
eventos de parasitismo. Sin embargte estudio no analizo las visitas previas al evento de
parasitismo y la metodologia utilizada (proximidad del investigador) pudo Heb&dm
el comportamiento de la imdbra parasita.

La hipotesisieque los parasitos de cria utilizan la actividad del hospedador durante
la construccion para localizar nidos, es apoyada por datos tanto en el Cuclillo Comun
(Wyllie 1981; Teuschy col. 1998) como en el Tordo de Cabeza Marron (Clotfelter 1998;
Banks y Martin 2001; Robinson y Robinson 2001). En este capitytoesenteon ademas
evidencia directas que muestran que las hembras de Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto
realizan visitag menos y mas de 10 m del nido duranteektadi@ de construccion y
puesta en las que obtendrian informacién que les permitiria decidir si parasitamidoo el
y podrian utilizar la actividad del hospedadarante esas visita®mo clave.

En cuanto da importancia de la secuencia temporal de vigitaa los parasitos de

cria, existe evidencia a partir de experimentos con animales en cautiverio que liginbras
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Tordo de Cabeza Marron pueden usar la tasa a la cual los huevos son adicionados a un nido
para evaluar cuando un nido estaria listo para comenzar la incubacion, lo caahi¢si@
sincronizar su puesta con la del hospedador y de esta manera evitar los nidos donde la
incubacion probablemente ya ha comenz@dbite y col. 2007). Es decir qu@s hembras

serian capaces de evaluar la evoluciénrdaido a lo largo del tiempo si lo monitorean en

dias consecutivos.

Similarmente a lo mostrado en este capitGloagy col. (2014) encontraron
evidencia que las hembras de Tordo Renegrido visitan los nidos de Calandria Grande antes
de parasitarlos. Encontraron que el 55 por ciento de las visitas eran seguidas psrdevent
parasitismo, con una latencia media entre la is&ia al evento de parasitismo y el
evento de parasitismo de35 + 0,15 dias, con un rango entre 1 y 3, dialores similares
a los encontrados en este estu8im. embargo, el monitoreo de los nidos mediante video
filmacionesllevado a cabo por Gloag y col. (2014) no permitié evaluar la actividad de
individuos que se encontraran fuera del nido, aunque a escasa distancia, y que podrian
obtener informacion sobre el estado del mismo a partir del comportardeefd pareja
hospedadora. Por otro ladise trabaj@staba restringido a un monitoreo parciaikign
en lo temporal (i.e. periodos cortos del dia), por lo que podria haberse subestimado la
frecuencia de visitas los nidos.

En conclusion, en este capitulodesarrold una nueva metodologia que resulto
efectiva para estudiar la secuencia temporal de visitas a los nidos de sus hospddadores
dos especies de aves parasitas de cria, permitiendo obtener informacion nueva en est
campo de estudio. Las hembras visitaron los nidos de sus hospedadores previo al evento de
parasitismo, lo que les permitiria sincronizar su puesta con la puesta del hospeeladbr, y
caso del Tordo Renegrido no retornaron a los nidos que ya habian parasitado, evitando una

potencial competencia entre sus propios pichones.
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ANEXO I. Secuencia temporal de las visitas de 3 hembras de Tordo Renegrido a

nidos de Calandria Grande.Se muestran las visitas en los dias previos y posteriores a los
event® de parasitismo (fismsombreadasn gris),la hora en queomenzé la isita, la

intensidad de sefial maxima y media registrada durante cada visita, su dylaigmgo

de distancia en que ocurrieron las visitas.

Nido 15-4, Hembra 2681

Dia (relativo al primer Intensidad Intensidad Duracién . :
Fecha " Hora - . Distancia
evento de parasitismo) maxima media (s)
04/12/12 -1 14:18 137 128,0 10 <10 m
04/12/12 -1 14:49 191 166,3 44 <10m
05/12/12 0 4:59 187 173,9 19 <10 m
Nido 6-4, Hembra 2874
Dia (relativo al primer Intensidad Intensidad Duracién : .
Fecha " Hora - . Distancia
evento de parasitismo) maxima media (s)
05/12/12 -8 17:38 170 142,6 18 <10m
06/12/12 -7 07:38 162 145,5 7 <10m
06/12/12 -7 08:39 114 95,4 16 >10m
07/12/12 -6 11:13 156 148,2 8 <10m
07/12/12 -6 11:28 176 152,8 8 <10m
07/12/12 -6 12:39 191 152,4 100 <10m
10/12/12 -3 08:08 114 104,7 6 >10m
10/12/12 -3 08:39 97 79,8 8 >10m
10/12/12 -3 12:55 190 158,4 180 <10m
10/12/12 -3 12:58 114 95,8 22 >10m
11/12/12 -2 10:18 150 141,8 22 <10m
11/12/12 -2 12:59 114 75,1 22 >10m
12/12/12 -1 06:15 103 92,3 4 >10m
12/12/12 -1 11:03 123 117,2 10 <10m
13/12/12 0 04:59 201 180,0 26 <10m
Nido 3-5, Hembra 3850
Fecha Dia (relativo al p‘ri_mer Hora Inte,ns_idad Intensi_dad Duracién Distancia
evento de parasitismo) maxima media (s)
21/12/12 -3 15:49 185 154,5 36 <10m
21/12/12 -3 15:49 114 74,5 118 >10m
22/12/12 -2 15:54 114 97,8 97 >10m
22/12/12 -2 15:56 114 75,5 32 >10m
24/12/12 0 5:07 114 99,7 22 >10m
24/12/12 0 5:08 192 174,8 18 <10 m
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ANEXO II. Secuencia temporal y detalle de lasisitas de 4 hembras de Tordo Pico

Corto a nidos de Musico.Se muestran las visitas en los 3 dias previos y posteriores a los
eventos de parasitismo (filas sombreadas en gris), su hora de comienzo, la thtesida
sefial maxima y media registrada durante cada visita, su duracion y el rangfamnigalen

gue ocurrieron.

Nido 16, Hembra 2686

Fecha Dia (relativo al p‘ri_mer Hora Inte,ns_idad Intensi_dad Duracién Distancia
evento de parasitismo) maxima media (s)
16/12/12 -3 11:45 146 88,0 386 >10m
16/12/12 -3 11:48 162 147,0 104 <10m
16/12/12 -3 16:04 158 145,5 52 <10m
16/12/12 -3 16:08 105 93,0 14 >10m
16/12/12 -3 17:05 105 94,2 22 >10m
16/12/12 -3 18:57 141 109,0 6 >10m
16/12/12 -3 18:57 123 116,3 70 <10m
16/12/12 -3 19:31 181 147,4 60 <10m
16/12/12 -3 19:32 105 101,7 52 >10m
16/12/12 -3 19:50 121 100,5 120 >10m
17/12/12 -2 7:12 144 135,7 12 <10m
17/12/12 -2 7:13 165 52,8 14 >10m
17/12/12 -2 7:25 175 140,2 24 <10m
17/12/12 -2 7:25 90 86,3 4 >10m
17/12/12 -2 7:41 148 139,3 137 <10m
17/12/12 -2 7:43 139 85,9 98 >10m
17/12/12 -2 7:46 129 117,0 6 <10m
17/12/12 -2 7:50 145 72,0 18 >10m
17/12/12 -2 9:20 96 58,3 82 >10m
17/12/12 -2 12:19 119 94,1 69 >10m
17/12/12 -2 18:33 111 97,8 40 >10m
18/12/12 -1 5:43 122 102,9 388 >10m
18/12/12 -1 5:50 106 72,3 84 >10m
18/12/12 -1 6:33 133 116,3 30 <10m
18/12/12 -1 7:00 96 84,7 10 >10m
18/12/12 -1 7:01 119 64,8 337 >10m
18/12/12 -1 7:46 71 53,0 24 >10m
18/12/12 -1 8:00 116 57,2 78 >10m
18/12/12 -1 9:31 173 150,2 36 <10m
18/12/12 -1 9:35 102 78,8 24 >10m
18/12/12 -1 10:19 166 148,1 32 <10 m
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Dia (relativo al primer

Intensidad

Intensidad Duracion

FEETE evento de parasitismo) AlElE maxima media (s) PlEEnEE
(cont.)
18/12/12 -1 11:41 162 97,3 30 >10m
18/12/12 -1 11:42 159 142,1 96 <10m
18/12/12 -1 13:42 163 156,8 42 <10m
18/12/12 -1 19:16 166 114,2 8 >10m
18/12/12 -1 19:16 155 1445 82 <10m
19/12/12 0 4:39 166 125,3 58 <10m
19/12/12 0 4:40 148 88,7 16 >10m
19/12/12 0 10:52 181 144,1 48 <10m
19/12/12 0 15:31 121 107,3 72 >10m
19/12/12 0 18:44 171 133,3 4 <10m
20/12/12 1 7:42 140 55,8 45 >10m
20/12/12 1 10:46 158 142,4 74 <10m
20/12/12 1 11:15 171 165,9 14 <10m
21/12/12 2 7:48 176 150,7 32 <10m
21/12/12 2 9:07 183 153,2 34 <10m
21/12/12 2 9:08 99 84,4 20 >10m
21/12/12 2 16:10 154 132,7 56 <10m
21/12/12 2 16:11 109 102,5 6 >10m
22/12/12 3 4:39 187 140,8 62 <10m
22/12/12 3 17:14 150 129,7 132 <10m
22/12/12 3 17:15 111 76,6 16 >10m
23/12/12 4 7:54 160 156,0 30 <10m
23/12/12 4 8:39 134 79,1 37 >10m
23/12/12 4 9:17 86 55,4 16 >10m
23/12/12 4 9:18 88 51,3 86 >10m
23/12/12 4 9:37 181 92,2 26 >10m
23/12/12 4 9:38 151 126,9 28 <10m
23/12/12 4 9:39 104 94,8 10 >10m
23/12/12 4 12:14 115 81,1 78 >10m
23/12/12 4 13:10 171 87,8 56 >10m
23/12/12 4 18:47 191 163,4 254 <10m
23/12/12 4 18:49 111 91,9 18 >10m
23/12/12 4 19:31 115 95,4 368 >10m
25/12/12 6 5:05 196 146,6 72 <10m
25/12/12 6 5:05 104 77,4 20 >10m
25/12/12 6 10:20 112 88,6 18 >10m
25/12/12 6 10:56 189 158,3 426 <10m
25/12/12 6 10:57 111 93,2 8 >10m
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Dia (relativo al primer

Intensidad

Intensidad Duracion

FEETE evento de parasitismo) AlElE maxima media (s) PlEEnEE
(cont.)
25/12/12 6 11:18 91 84,1 24 >10m
25/12/12 6 11:18 150 146,9 40 <10m
25/12/12 6 11:46 172 126,2 74 <10m
25/12/12 6 11:47 113 109,0 16 >10m
Nido 16 Hembra 2877
Fecha Dia (relativo al p‘ri_mer Hora Inte’ns.,idad Intensi_dad Duracién Distancia
evento de parasitismo) méxima media (s)
18/12/12 -3 15:11 110 91,1 24 >10m
18/12/12 -3 19:12 106 77,3 52 >10m
19/12/12 -2 11:38 148 101,8 38 >10m
19/12/12 -2 11:39 121 117,4 12 <10m
20/12/12 -1 8:46 134 117,7 22 <10m
20/12/12 -1 8:46 128 87,3 20 >10m
20/12/12 -1 11:45 188 1547 120 <10m
20/12/12 -1 11:47 114 102,4 12 >10m
20/12/12 -1 14:29 23 17,7 20 >10m
20/12/12 -1 14:39 92 82,9 54 >10m
20/12/12 -1 14:40 146 128,2 20 <10m
20/12/12 -1 18:01 75 72,3 212 >10m
21/12/12 0 4:46 192 153,9 48 <10m
21/12/12 0 4:49 190 158,2 10 <10m
21/12/12 0 4:51 187 156,0 34 <10m
22/12/12 1 15:15 167 102,4 66 >10m
22/12/12 1 15:16 149 135,4 133 <10m
22/12/12 1 15:19 157 145,3 320 <10m
23/12/12 2 18:49 184 150,0 144 <10m
23/12/12 2 18:51 118 106,3 14 >10m
25/12/12 4 10:23 92 54,0 34 >10m
25/12/12 4 11:12 130 114,7 34 <10m
25/12/12 4 11:12 101 88,7 32 >10m
25/12/12 4 11:46 115 95,9 74 >10m
25/12/12 4 13:09 141 133,2 0 <10m

90



Nido 40, Hembra 2686

Dia (relativo al primer Intensidad Intensidad Duracion
Fecha evento de parasitismo) Hora  méxima media (s) Distancia
23/01/13 -3 7:24 52 334 12 >10m
23/01/13 -3 7:29 74 41,0 24 >10m
23/01/13 -3 9:03 81 60,8 110 >10m
24/01/13 -2 7:10 67 26,0 72 >10m
24/01/13 -2 7:12 77 55,4 34 >10m
25/01/13 -1 7:40 95 79,3 4 >10m
25/01/13 -1 19:05 130 90,5 94 >10m
25/01/13 -1 19:05 148 123,9 52 <10m
26/01/13 0 5:09 107 89,7 6 >10m
26/01/13 0 5:09 170 133,9 26 <10m
26/01/13 0 9:57 138 119,2 24 <10m
26/01/13 0 9:57 102 96,9 12 >10m
27/01/13 1 10:12 140 116,4 8 <10m
27/01/13 1 17:16 110 73,5 164 >10m
29/01/13 3 8:06 79 63,1 28 >10m
29/01/13 3 9:28 97 74,2 54 >10m
29/01/13 3 12:10 99 87,7 46 >10m
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Nido 8, Hembra 2451

Dia (relativo al primer

Intensidad

Intensidad

Fecha - Hora i _ Duracion Distancia
evento de parasitismo) maxima media
19/12/13 -3 7:26 109 55,4 52 >10m
19/12/13 -3 13:30 154 130,2 10 <10m
20/12/13 -2 9:05 150 116,8 14 <10m
20/12/13 -2 9:34 40 29,5 23 >10m
20/12/13 -2 15:54 42 33,7 35 >10m
20/12/13 -2 19:02 109 98,1 38 >10m
20/12/13 -2 19:02 142 124,1 17 <10m
20/12/13 -2 19:03 113 65,8 57 >10m
21/12/13 -1 11:41 153 114,4 102 <10m
21/12/13 -1 11:43 114 103,4 18 >10m
21/12/13 -1 11:44 112 103,4 48 >10m
21/12/13 -1 17:02 206 31,9 20 >10m
22/12/13 0 4:47 139 114,4 26 <10m
22/12/13 0 10:02 32 25,0 22 >10m
22/12/13 0 10:32 53 34,7 42 >10m
22/12/13 0 12:30 138 97,6 44 >10m
23/12/13 1 8:03 40 30,0 25 >10m
23/12/13 1 8:51 139 128,6 38 <10m
24/12/13 2 11:00 141 122,3 8 <10m
24/12/13 2 11:00 81 56,3 9 >10m
25/12/13 3 4:44 112 75,5 81 >10m
25/12/13 3 4:44 174 140,0 783 <10m
26/12/13 4 8:37 55 61,1 26 >10m
27/12/13 5 15:34 64 48,6 48 >10m
27/12/13 5 18:13 149 143,0 16 <10m
27/12/13 5 18:13 83 75,3 39 >10m
28/12/13 6 7:31 145 123,0 8 <10m
28/12/13 6 10:05 156 138,6 24 <10m
28/12/13 6 10:06 114 95,5 24 >10m
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Nido 25, Hembra 2457

Dia (relativo al primer

Intensidad

Intensidad Duracion

~eaa evento deparasitismo) —— maxima media (s) PlEEnEE
24/12/13 -3 15:42 177 139,3 50 <10 m
24/12/13 -3 15:42 111 80,0 82 >10m
24/12/13 -3 15:50 18 15,0 28 >10m
24/12/13 -3 15:51 135 69,5 106 >10m
24/12/13 -3 15:52 177 135,7 125 <10m
25/12/13 -2 6:46 100 81,7 33 >10m
25/12/13 -2 6:47 122 83,8 140 >10m
25/12/13 -2 7:08 123 114,4 6 <10 m
25/12/13 -2 7:08 156 89,1 62 >10m
25/12/13 -2 7:24 94 65,3 18 >10m
25/12/13 -2 8:37 153 59,1 72 >10m
25/12/13 -2 9:44 131 85,7 30 >10m
25/12/13 -2 9:45 167 139,9 74 <10 m
25/12/13 -2 10:20 165 83,6 46 >10m
25/12/13 -2 10:20 179 141,1 14 <10 m
25/12/13 -2 10:22 31 21,4 14 >10m
25/12/13 -2 13:39 141 69,0 46 >10m
25/12/13 -2 13:39 153 133,7 46 <10m
26/12/13 -1 7:20 184 54,6 34 >10m
26/12/13 -1 10:11 163 140,4 34 <10 m
26/12/13 -1 10:11 141 88,8 38 >10m
26/12/13 -1 10:25 181 137,2 110 <10m
26/12/13 -1 10:26 139 78,9 26 >10m
26/12/13 -1 15:06 165 120,4 42 <10m
26/12/13 -1 15:07 89 67,5 112 >10m
26/12/13 -1 15:42 148 114,3 10 >10m
26/12/13 -1 15:42 122 118,2 18 <10m
27/12/13 0 4:54 199 181,2 36 <10m
27/12/13 0 16:30 195 155,0 26 <10m
27/12/13 0 16:31 104 69,1 30 >10m
28/12/13 1 9:05 205 179,7 82 <10 m
28/12/13 1 11:54 195 172,4 26 <10 m
31/12/13 4 12:20 174 134,0 16 <10 m
31/12/13 4 12:20 140 93,7 98 >10m
31/12/13 4 13:19 179 1124 78 >10m
31/12/13 4 13:20 186 151,9 56 <10m
31/12/13 4 15:23 116 107,0 60 >10m
31/12/13 4 15:24 163 122,4 190 <10m
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Capitulo 4: Uso de dormideros por individuos de Tordo Renegrido y
Tordo Pico Corto durante la temporada reproductiva

4.1. Introduccion

El uso de dormideros comunales, definidos como una agregacion de individuos no
relacionados que pasan el periodo de descanso nocturno juntos (Lgiuagthlin

2014), representa un comportamiento que puede encontrarse en un amplio rango de
taxones, incluyendmamiferos (murciélagos y primatégjnz 1982; Anderson
1998),peceqClough y Ladle 1997), insect¢Srethery Switzer 2000; Grether y
Donaldson 2007), sves(Eiserer 1984)En este ultimo grupo) eamano ddas
agregaciones puede iardesde unos pocos individuos (Dhopndbl. 2006)hasta

cientos o miles de individuos (Winkler 2006; Laughliool. 2014).

Existen diferentes hipotesis funcionales (no muierste excluyentes) que
explicaian la existencia de dormideros comunales en aeesado eBeauchamp
1999) entre ellas la reduccion de la probabilidadig@edacion, ya sea a través de
1) un efecto de deteccidne.la presencia de otrasdividuos aumenta la
probabilidad de deteccion de un predaéudliam 1973), 2) un efecto de dilucion
(i.e.la presencia de otrasdividuosreducela probabilidad individual de predacion;
Fostery Treherne 1981; Eiserer 19843pun efecto borde.g. los individuos
ubicados en el centro del dormidero tienen menor probabilidad depsedados que
aguellos ubicados en los bordes del dormidero; Weatherhead 1983). Otra hipotesis
plantea la existencia de beneficios@&minos de termorregulacidne. la presencia
de otros individuos disminuye los requerimientos energéticos indivigdalédessis
y Williams 1994; du Plessig col. 1994; Hatchwely col. 2009). Pr su parteWardy
Zahavi(1973), plantearon que los dormideros podrian funcionar coeraros de
informacion” en los quexistiria transferencide informacion sobre la ubicacion de
fuentes de alimentd4as recientementalgunos autores (i.&ijleveld y col. 2010)
consideraron la posibilidad de que en e&testros” exista transferencia de otros

tipos de informacion, como el riesgo deaElacion y de potenciales parejas
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reproductivas. Ademas plantearon g@melugar de una transferencia activa de
informacion, la transferencia pasiva predominaria en los dormideros comunales.

Por otra parte, distintos mecanisnpageden explicar la agreganide los
individuos en dormideros (Laughhncol. 2014) Estos mecanismos incluyen:
atraccion por conespecificos (i.e. los individuos se agregan con sus vecinos mas
cercanos en grupos); seleccion de habitat (i.e. distintos individuos seleccionan el
mismotipo de habitat repetidamente porque les provee proteccion del clima adverso,
reduciendo los costos de la termorregulacién, porque impide el acceso de posibles
depredadores o por estar cerca de fuatdgedimentd y memoria(i.e. los individuos
recuerdary retornan al mismo dormidero cada noche).

Estudios con animales instrumentados con radiotransmisores peamétézar
el uso individual yfa constancia espacial y tempodal los individuos a los
dormideros Hasta el presente la mayoria de los estudios se han centrado en analizar el
uso de dormiderosn relaciora los sitios de alimentacioRor ejemplo, un estudio
realizado enndividuos de Estornino Pint&{urnus vulgarisun ave pseriforme de la
familia Sturnidaemarcados con radiotransmisores VHF mostré que los individuos
eran mas fieles a sus areas de actividad diurnas que a los dorrfMtErmsony
Caccamise 1985FEn este estudio se encontré qadaestornino se trasladatesde
su dormidero al area de adtiad diurna desdentrel y 5 dormideros comunales
diferentes. Esta bafalelidad entre areas diurnas y dormideros fue ain mas transitoria
en el invierngHeisterberg col. 1984). La fidelidad de individuos marcados a areas
de forrajeo también ha sidestripta en otras especies de aves que tienen dormideros
comunales, como el Sargenfggelaius phoeniceggohnson 1979)a Garcita
Bueyera Bubulcus ibisSiegfried 1971y la Garza CenizaAfdea herodiasKrebs
1974)

Muchas especies se agregan en dormideros que persigiemismo sitio dia
tras dia y a lo largo de los afi@&serer 1984; Lewis 1995; Grether y Donaldson
2007). Sin embargoxesteunaalta variacion en la fidelidaitdividual a los
dormideros a lo largo del tiempo, con algunos individuos presentando un alto grado
de fidelidad a uno de varios dormidefbsyrery col. 2006) y otros en los que los
cambios de dormidero son comuiferrisony Caccamise 1985; Morrison y
Caccamise 1990; Caccamigeol. 1997).Por ejemplogen elestudioya mencionado
con estorninos marcados con radiotransmisores (Morrison y CaccamisgsEd85)

mostro que existia un alto grado de variacion dentro de la pobkatiarfidelidad al
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dormidero,conalgunos individuos queran siempre fieles a un dormidero en
particular mientrague otros cambiaban generalmente entre un grupo de dormideros
principales y secundarios.
Laughliny col. (2014) estudiaron la fidelidad individual al dormidpera

individuos de la Golondrina BicoloT échycineta bicolgrmarcados con
radiotransmisores. Este estudio mostro que los individuos presentaban un grado
relativamente alto de fidelidad al dormidero (60% de retorno al dormider@addiliz
previamente) yjue cuando los animales cambiaban de dormidero de una noche a la
siguiente, lo hacian a los dormideros mas cercanos.

A excepcidon de menciones secundarias en trabajos donde se estudiaron las areas
de actividad o uso de habitat en el Tordo de Cabeza Marrén (Thompson 1994; Gates y
Evans 1998; Hahwy col. 1999)y de los trabajos d€éruzy col. (1990) yFearey
Zaccagnin1993) en Tordo Renegrido, el uso de dormideros en relacion a la
estrategia reproductiva de los parasitos de cria no ha sido aun estudiado. En los
Capitules 2 y 3 se han presentado datos que muestran que las hembras de Tordo
Renegrido y Tordo Pico Corto parecerian conocer la ubicacion de los nidos que van a
ser parasitados, ya que vuelan directamente desde el dormiderodgInido
hospedador y lo parasitan en @wstrecha ventana temporal antes del amanEoer
este sentido, la ubicacion del dormidero con respecto al area de reproduccion podria
ser importante, ya que los parésitos deben navegar desde el sitio donde pernoctaron

hasta el nido que va a gmrasitado en condiciones de muy baja luminosidad.

El objetivo de este capitulo egaluar la dinAmica temporal y espacial de la
actividad en los dormiderokn particular se analizaradanstancia temporal o
fidelidad al dormidero, laonstancia espacial de los lugagee los individuos
utilizan dentro de un dormidero y lasras de partidde hembras y machos de Tordo
Renegrido y de Tordo Pico Corto. Como se mencion6 anteriormsteédemaa
sido muy pocestudiado hasta el preserdendo éste el primer estudio el que se
analiza la fidelidad espacial y temporaldies especies de aves parasitas deacsiess
dormideros y se relaciona este comportamiento con el de blsqueda y parasitismo de
los nidos de sus hospedadores.
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4.2. Metodologia

4.2.1. Captura,instrumentacion y monitoreo de individuos

Durante las temporadas reproductivas de Tordo Renegrido (Octumiemlie) y

de Tordo Pico Corto (Diembre anero) de2010-2011, 2011-2012 y 2013-2044
capturaro e instrumentaron con radiotransmisores un total dee@ibrag?2 de ellas
instrumentadas durante dos temporadas reproductivas diferentes y 1 de ellas
instrumentada en las tres temporadas reproductivas) y 9 machosldeRenegridp

y 27 hembras (1 de ellainstrumentada durante dos temporadas reproductivas
diferentes) y 5 machate Tordo Pico Corto (Capitulos 2 y 3; Tabla 4LBs capturas

se hicierommediante redes de niebla o trampas tipo "vilkLos animales
instrumentados con radiotransmisores VHF por pulsos (temporadag @01 §-
2011-2012, Capitulo 2) fueron instrumentados con radiotransmigmre'glue-on”

de 1,2 g de peso (modelos PicoPip Agd82a empresa Biotrack, Wareham, UK; o
modeloA2455 de la empresadvanced Telemetry Systems, IsaMinnesota, USA),

los cualesderon adheridos al dorso de los animales usando un adhesivo a base de
cianoacrilato y un activador (Loctite 401 y Loctite 770, Henkel, respectivainent

Los radiotransmisores se cayeron de las aves luego de un periodo de tiempo o fueron
removidos de ellas si eran recapturadas y habian sido monitoreadas durante al menos
seis diagCapitulo 2). El tiempo medio que los transmisores estuvieron adheridos a
las aves fue de 3B+ 36 dias (rango = 6 68dias n = 34). los animales

instrumentados con radiotransmisores VHF codificatbysorad®013-2014,

Capitulo 3) fueron instrumentados con radiotransmiggre®ackpacknarcal otek
Wireless(Ontario, CanadanodeloNTQB-4-2de 10 g de peso y 79 dias de vida dutil.
Los radiotransmisores fueron colocados mediante un arnés en forma de ocho
(Capitulo 3) de ‘Tefflon Ribbon’ marca Bally Ribbon Mills (Philadelphia, EEUU)

Esta técnica de instrumentacion, a diferencia de la técnicadglupermitié que las
hembras portaran los radiotransmisores durante toda la vida util de éstos, y por lo
tanto se cuenta con mayor niumero de datos de uso de dormidero para los individuos

monitoreados en la temporada 2013-2014. No se obtuvieron datos de uso de
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dormidero para la temporada 2012-2013 debido a una falla en el receptor de

radiotelemetria.

Tabla 4.1. Numero de individuos de Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto

monitoreados durante las temporadas reproductivas 2010-2011, 201yl 2z

2014 y tipo de radiotransmisor que se les@dlen cada temporada.

Tordo Renegrido Tordo Pico Corto

Temporada Tipo de radiotransmisor  Hembras Machos Hembras Machos

2010-2011 VHF por pulsos 8 3 3 2
2011-2012 VHF por pulsos 6 5 5 3
2013-2014 VHF codificado 17 - 20 -
2013-2014 VHF por pulsos - 1 - -

Los radiotransmisores VHF por pulsos, que son los utilizados
convencionalmente, emiten pulsos en distintas frecuencias y son monitoreados con
receptores que funcionan en un cierto rango de frecuencias predeterminado. En este
caso, cada radiotransmisor es asignado a una frecuencia distinta, y pareearonito
cada uno de ellos es necesario configurar la frecuencia en el receptor. En el caso de
los radiotransmisoregHF codificados, hasta 521 radiotransmisores distintos pueden
ser asignados a una Unicaduencia ya que emiten un cédigo Unico que es
decodificado por el receptor. Estos receptores, que pueden ser fijos (como los
utilizados en el Capitulo 3) o méviles (este Capitulo) pueden registrar en forma

simultaneda presencia de los radiotransmisores que estén activos.

Los individuos fueron monitoreadosediante un receptor de telemetria para
radiotransmisores VHF por pulsos mod8i&a (Biotrack Wareham, UKo un
receptorpara radiotransmisores VHF codificados modelo SRX400-W5XG (Lotek,
Ontario, Caada) segun correspondienauna antena Yagi de 3 elementos. Cada
individuo fue localizad@ntes del amanecefojluego del anochecer y se determiné la

ubicacion del dormidero que utilizaron, registrandose la posicion mediante un
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dispositivo GPS (Erex Legend, Garmin), la fecha yHara del registro. Al
amanecer, se registro el horario de partida del dormidero de todos los individuos que

fue posible.

4.2.2. Ubicacion de los dormideros

Se ubicaron los registros obtenidos para las hembras y machos de ambas especie
un mapa del sitio de estudio utilizando el software Google Earth. Dado que al
observarse aghapa de distribucién espacial de los registros de uso de dormpéataro
Tordo Renegrido se observé que existia un agrupamiento de un gran niumero de
registros en una zona determinada del mapa, mientras que otros registros se
encontraban mas alejados, se definieron dos tipos de dormidero: 1) el dormidero
principal, compuesto por registros en una alta densidad en el espacio, y 2) os0s siti
de pernoctaciéon secundarios (registros mas aislados). Esta decision se ia@sdteade
observaciones realizadas en el sitio de estudio en las que se notaron zonas con alta

densidad de animales (dormidero principal) y zonas de baja densidad de animales.

Para definir cuales de los registros de machos y hembras de Tordo Renegrido
correspondian a cada tipo de dormidero, se definié en primer lugar el centroide (ver
debajo) para la totalidad de los registros, y luego se tomao un criterio de distancia
respecto al centroide para definir la pertenencia de cada registro a uno u oteo tipo d
dormidero. Para esto, se calcularon en primer lugar las distancias eosréotodares
de registros utilizando el pagagyDistance en el software R 3.1.1. A patrtir de la
matriz de distancias obtenida, se calculd la distancia media de cada registro con
respecto al resto de los registros. Se definio como ‘centroide’ del dormiderd a aque
punto que presentara el menor proreate distancia con respecto al resto de los
puntos. Por ultimo, se calcul6 el cociente entre el promedio de distancia de cada punto
con respecto al resto de los puntos y el promedio de distancia minima, lo cual resultd
en un indice que indica cuan alejata cada punto con respecto al centroide. Se
definio que los puntosuyo cociente fuera menor2gb perteneciaml dormidero
principal ylos de cociente mayor a 2@presentaban sitios de pernoctacién

secundarios.
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Para el caso del Tordo Pico Corto, los registros no presentaron un
agrupamiento espacial tan marcado como en el caso del Tordo Renegrido, por lo cual
no se consider6 necesaria la definicion de un dormidero principal y sitios secundarios.
Ademas, la cantidad de registros para Tordo Pico Corto fue menor que para Tordo
RenegridoEstoocurrio porque los individuos de Tordo Pico Corto en muchas
ocasiones pernoctaban en una zona de alta densidad de arboles, alejados del camino
de transito vehicular, y no era posible acceder por la noche a registrar sidnbicac
exacta. Ademas, el receptor utilizado pa@nitorear los radiotransmisores VHF
codificados (temporada 2013-2014) presenté la desventaja de generar posdses fals
negativos si la lectura no se realizaba en un radio -@® 10 del lugar donde se
encontraba el animal instrumentado. Dado que esip@tpe todos los
radiotransmisores en simultaneo y al no ser posible filtrar la recepciarse@dl por
individuo (como si es posible hacer con los radiotransmisores VHF por pulsos, ya que
transmiten en distintas frecuencias), y en particular cuandboauadiotransmisores
se encontraban activos en la zona al mismo tiempo, se observé que la lectura de
algunos cédigos generaba errores, no pudiendo identificarse con precision la
presencia o ausencia de algunos individuos de Tordo Pico Corto. Esto no sucedio con
los individuos de Tordo Renegrido, por la tendencia denlesos a utilizar sitios
préximos al camino de transito vehiculag Jos que podia accederse sin

inconvenientepararegistrarsu posicion.

4.2.3.Constancia temporal en el uso del dorndiero

Se definié la constancia temporal o fidelidad como el uso repetido de un mismo
dormidero (por ejemplo el dormidero principal en Tordo Renegddmnte el

periodo de monitoreo. La constancia o fidelidad espacial (ver debajo), por otro lado,
se refiere al uso del espadentrode un dormidero, mientras que la constancia
temporal se refiere a la fidelidedtredistintos dormideros (i.@gregaciones de
individuos que pueden estdistanteentre cientos de metros o kilometros).

Para estudiar la cotacia temporal en el uso del dormidero se utilizaron los
datos de 22 hembras de Tordo Renegrido (2 de ellas monitoreadas en dos temporadas
reproductivas y una en tres temporadas reprodudiferentes) cuya presencia o

ausencia en el dormidero fue monitoreada por mas de 4 dias en la temporada
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reproductiva. La fidelidad al dormidero fue estimada como el porcentaje deoegis
en el que eindividuo utilizo el dormidereespecto al total de dias en que se lo
monitored. Para los casos de individuos que fueron monitoreados en dos o tres

temporadas reproductivas distintas, se analizé la fidelidad al dormidero entre afios.

4.2.4. Constancia espacialneel uso dédormidero

Se estudio la fidelidad espacial al dormidero (i.e. constandis diegaresjue los

individuos utilizaron en distintas noches dentro del dorm)d#gdembras de Tordo
Renegrido y hembras y machos de Tordo Pico Corto. Para ello, se utilizaron los datos
de individuos cuyo uso de dormidero fue monitoreado durante 4 o mas dias. Para cada
individuo, se determind la posicién dentro detmidero para cada dia como la

distancia en metros desde el inicio del dormidero (punto de referencia =ganiy a

dela matriz de distancias obida en la Seccion 4.2.2.

4.2.5 Andlisis de horarios de partida del dormiderode hembras de Tordo

Renegrido y eventos de parasitismo en nidos de Calandria Grande

Se corrigieron los datos de horarios de partida del dormideroespecto a la salida

del sol, utilizando las tablas dadash¢ip://www.usno.navy.milSe comparo la

distribucion de los horarios de partida del dormidero que ocurrieron en intervalos de 5
minutos con la distribucién de los horarios de los eventos de parasitismo que
ocurrieron en los mismos intervalos. Los horarios de eventos de parasitismo de
hembras de Tordo Renegrido en nidos de Calandria Grande fueron obtenidos a partir
de filmaciones con microdmaras en los nidos como parte de estadio

(temporadas 2012013 y 20132014, Capitulo 3) y de otro estudi®loagy col.

2013)y de receptores fijos de radiotelemetria que detectaban la presencia de hembras
instrumentadas con radiotransmisores en los nidos (temporada@@BLY-2013-

2014, Capitulo 3).

A partir de la distribucion de los horarios de partidas del dormiderdogde
eventos d@arasitismofue posible realizar una aproximacién novedosa a la

fecundidadootencial maxima en aves parasitas. Se estimé la fecundidad potencial
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maxima para las hembras de Tordo Renegrido con mas de 4 registros de horario de
partida del dormiderdomando el nimero de veces que cada hembra patti

dormidero en un horario que se superponia con la distribucion de los horarios de los
eventos de pasitismocomo un indicador de cuantos huevos pudo haber puesto

durante los dias que fue monitoreada.

4.2.6. Analisis de horarios de partidalel dormidero de hembras y machos de

Tordo Pico Corto y eventos de parasitismo en nidos de Musico

Se corrigieron |e datos de horarios de partida del dormiderdiembray machogle
Tordo Pico Corto con respecto a la salida del sol utilizando las tablas dadas en

http://www.usno.navy.milSe comparo la distribucion de los horarios de partida del

dormidero de hembras y machos que ocurrieron en intervalos de 5 minutos con la
distribucion de los horarios de los eventos de parasitismo que ocurrieron en los
mismos intervalos. Ademas, se comparo la distribucion de los horampastidiz

entre hembras y machos para los mismos intervalos. Los horarios de los eventos de
parasitismo de hembras de Tordo Pico Corto en nidos de Musico fueron obtenidos a
partir de receptores fijos de radiotelemetria que detectaban la presencia de hembras

instrumentadas con radiotransmisores en los nidos (Capitulo 3).

4.3.Resultados

La mayoria de las hembras de Tordo Renegridenybras y machos derdo Pico

Corto utilizaron alguno de los dormideros monitoreados (Tabla 4.2; Figuras 4.1y
4.2). El uso de dormideros en la zona monitoreada por parte de machos de Tordo
Renegrido fue rara, no siendo posible por lo general localizarlos luego del anochecer
o antes del amanecer. Sin embargo, eran localizados nuevamente por la mafiana en

sus &reas de accion ersélo de estudio (ver Capitulo 2).

En el 98 % de los casos en que el dormidero fue visitado luego del anochecer
y nuevamente antes del amanecer, el dia siguiente, los individuos se encontrhron en e

mismo lugar donde se los habia ubicado la noche anterior (n=122 observaciones de 34
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individuos). En los unicos dos casos en los que los individuos que habian sido
ubicados por la noche no fueron encontrados durante la mafiana siguiente, es muy
probable que los individuos hayan partido del dormidero unos miantes de que el
observador llegara para tomar los datos (en ambos caso® sketretmbras de Tordo

Renegrido).

Tabla 4.2. Registros de uso de dormidero para hembras y machos de Tordo Renegrido
y Tordo Pico Corto en la Reserva El Destino, Magdalena, Provincia de Buenos Aires,
durante las temporadas reproductivas 22001, 20112012 y 2013-2014.

Tordo Renegrido Tordo Pico Corto
Hembras Machos Hembras Machos

# individuos instrumentados 27 9 27 5
# individuos registrados 25 5 18 5
# registros 247 10 97 33

4.3.1. Ubicacién de los dormideros de Tordo Renegrido

Los sitios utilizados por las hembras de Tordo Renegrido para pernoctar fueron sitios
cercanos a un camino de transito vehicular (Figura 4.1). Una gran parte de los
registros se encontraron densamente agrupados, definiéndose esta zona de alta
densidad de animales que se agregaban para pasar la noche como el dormidero
principal, mientras que el resto de los registros correspondi6 a individuos que
pernoctaron en lugares mas aislados y con menor dem&dadmalesy fueron

clasificados como sitios de pernoctacién secundarios.

Lashembras de Tordo Renegrido utilizaron en ubo @ los casos el
dormidero principal en el 7% restante3sitios secundarios (Tabla 4RB3gura4.3).

El dormidero principal para Tordo Renegrido presentd una longitud de 755 m.
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Tabla 4.3. Registros de uso del dormidero principal y de sitios secundarios para
hembras y machos de Tordo Renegrido en la Reserva El Destino, Magdalena,

Provincia de Buenos Aires, durante las temporadas reproductivas 2010-2011, 2011-
2012 y 2013-2014.

Tordo Renegrido

Hembras Machos
Dormidero principal
# individuos registrados 24 4
# registros 223
Otros sitios
# individuos registrados 7
# registros 17 4

Para el caso del Tordo Pico Corto, los registros no presentaron un
agrupamiento espacial tan marcado como en el caso del Tordo Renegrido, con una
distancia proradio mayor entre los registrdsa distancia maxima registrada entre

sitios utilizados para pernoctar por parte de individuos de Tordo Pico Corto fue de
1311 m.
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‘ ¢ Image © 2015:DigitalGlobe
Figura 4.1. Registros de uso de dormlderos durante la temporada reproductiva per lpemerds (circulos rosados) y machos (ciragoses)

de Tordo Renegrido en la Reserva El Destino, Partido de Magdalena, Provincia de Bues)gsrdaéntina.
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4 A 0 Image © 2015'DigitalGlobe
Figura 4.2. Registros de uso de dormlderos durante la temporada reproductiva per lpambrds (circulos rojos) y machosdulos celestes)

de Tordo Pico Corto en la Reserva El Destino, Partido de Magdalena, Provincia de Artes)dsrgentina.
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Figura 4.3. Registros de uso de dormideros por parte de individuos de Tordo Renegrido adigoatiideao principal (circulos bl'ancos) ya

sitios secundarios (circulos rojos) .




4.3.2.Constancia temporal en el uso del dormide

Se observo una marcada fidelidad de las hembras de Tordo Renegrido al dormidero a
lo largo de la temporada reproductiva (Figura 4.4), con una fidelidad media de 82,2 +
24,9 % (media = DS, rango=17,4 — 100%, n=22). En el caso de dos hembras que
fueron monitoreadas en dos temporadas reproductivas distintas, las mismas
mantuvieron un alto grado de fidelidad al mismo dormidero en ambos afios (Hembra
1= 100% de fidelidad en ambos afos; Hembra 2, afio 1 = 100%, afio 2= 88,9 % de
fidelidad; Figura 4.4). En el casle la hembra que fue monitoreada durante tres
temporadas reproductivas, se observé un grado variable de fidelidad al dormidero
entre afos (afb = 29,4%, afio 2 = 80%, afio 3 = 84,2% de fidelidad, Figura 4.4).

23 2018 555 444 4
1004 O®@O0O00000000

Fidelidad al dormidero (%)

Figura 4.4. Constancia temporal (fidelidad) en el uso del dormidero de hembras de
Tordo Renegrido cuyo uso de dormidero fue monitoreado durante mas de 4 dias en la
temporada reproductiva. Las hembras fueron ordenadas segun fidelidad decreciente
Los datos de dos hembras que fueron monitoreadas en dos temperadeestran en

colores gris y negro, y los datos de una hembra que fue monitoreada durante tres

temporadas reproductivas, en circulos parcialmente pintados.
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No fue posible realizar este mismo analisis para los individuos de Tordo Pico
Corto debido a la posible presencia de falsos negativos en los datos, como ya ha sido
mencionado anteriormente (ver Seccion 4.3.1). Se contd con datos precisos de 5
hembras y 3 machos instrumentados con radiotransmisores VHF por pulsos
(temporadas 201@011 y 20112012) cuyo uso de dormidero fue monitoreado
durante mas de 4 dias. Estos individuos presentaron una fidelidad del 100% al

dormidero.

4.3.3. Constancia espacial en eka deldormidero

Se obtuvieron ubicaciones en el dormidero para mas de 4 dias para 15 hembras de
Tordo Renegrido (dos de ellas monitoreadas durante dos temporadas reproductivas, y
una de ellas durante tres temporadas reproductivas distintas). La distan@dipr

entre ubicaciones en el dormidero para una misma hembra fue de 109,3 £ 138,2 m
(media £ DS, rango = 20 — 570,2 m, n=15, Figura 4.5).

Las dos hembras que fueron monitoreadas durante dos temporadas
reproductivas, utilizaron el dormidero principal ambos afios (Figura 4.5; Hembra 1,
afio 1. H1/1, aio 2: H1/2; Hembra 2, afio 1. H2/1 y afio 2: H2/2). La hembra que fue
monitoreada durante tres temporadas reproductivas distintas, utilizo el dormidero
principal durante dos de las tres temporadas (Figura 4.5, Hembra 3, afid, &ftd3

2: H3/2), utilizando sitios secundasita temporada restante.
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Figura 4.5. Constancia espacial en el uso de dormideros para hembras de Tordo

Renegrido con mas de 4 registros. Se muestra la ubicacién de las hembras (medida

como distancia desde el punto inicial del dormidero) durante las noches en que fueron

monitoreadas.
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Se obtuvieron ubicaciones en el dormidero durante mas de 4 dias para 11
hembras y 3 machos de Tordo Pico Corto. La distancia promedio entre ubicaciones en
el dormidero para una misma hembra fue de 80,9 £ 51,9 m (media = DS, rango = 17,8
—161,5 m, n=11), y para machos fue de 44,6 + 18,9 m (media £ DS, rango = 22,9 —
57,3 m, n=3, Figura 4.6).
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Figura 4.6. Constancia espacial en el uso de dormideros para 11 hembras y 3 machos
de Tordo Pico Corto con mas de 4 registros. Se muestra la ubicacion de los individuos
(medida como distancia desde el punto inicial del dormidero) duesni®thes en

gue fueron monitoreados.
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4.3.4. Analisis de horarios de partida del dormiderale hembras de Tordo

Renegrido y eventos de parasitismo en nidos de Calandria Grande

Se registraron los horarios de partida del dormidero de 21 hembras de Tordo
Rengrido, con un total de 97 horarios de partida. Se obtuvieron los horarios de 292
eventos de parasitismo de Tordo Renegrido durante las temporadas reproductivas
2010-2011, 2011-2012 (Gloag y col. 2013), 2012-2013 y 2013-2@h4tir de
filmacionescon micrecamaras en los nidos de Calandria Grande y de receptores fijos

de radiotelemetria en los nidos (Capitulo 3).

La mayoria de los eventos de parasitismo por parte de hembras de Tordo
Renegrido ocurrieron antes del amanecer (92%, 268/292, rango = 1 — 32 min antes del
amanecer), con los restantes eventos ocurriendo luego del amanecer (8%, 24/292,
rango=0 — 28 min luego del amanecer; Figura 4.7) Las partidas del dormidero se
encontraron distribuidas tanto antes como después del amanecer, con el&9% de
partidas ocurriendo antes del amanecer (57/97, rango= 1 — 30 min antes del
amanecer), y el restante 41% luego del amanecer (40/97, rargd=1dinluego del

amanecerfigura 4.7).

La fecundidad potencial maxima estimaditizando las distribuciones de
horarios de parasitismo y de horarios de partida del dormidero de las hembtas resul
de0,56 *+ 0,23 huevos/dia (media £ DS, rango = 0,25 — 1,00 huevos/dia, n=13).
Considerando el periodo de puesta individual maxegstrado para una hembra de
Tordo Renegrido (79 dias; de la Colina 20%8)calculd el nimero maximo de
huevos que una hembra pondria en una temporada, resultando de 44 huevos por

temporada.
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Figura 4.7. Distribucion de los horarios de partida del dormidero y de los eventos de

parasitismo déembras ddordo Renegrido en nidos @alandria Grande

Seregistraror20 eventos de parasitismo por hembras de Tordo Renegrido
instrumentadas con radiotransmisores. Pala &stos eventos se registré ademas la
ubicacion de la hembra en el dormidero la noche previa. En unseasgisto el
horario de partida de la hembra del dormidero y se filmo el evento de parasitismo en
un nido de Calandria Grande 3 minutos mas t&tdm el resto de los casos, no fue
posible registrar la hora exacta de partida desde el dormidero el dia del evento d
parasitismo, pero se registraron los horarios de partida en dias previos. En promedio,
las hembras abandonaron el dormidero 9,7 + 1(Gantes del amanecer (media
DS, rango = 21 min antes del amanee& min después del amanecer, ),y
fueron filmadas parasitando 9,6 + & antes del amanecer (medi®S,rango =
19 min antes del amaneceb min después del amanecer, B). Estosugiereque las
hembras volaron directamente desde el dormidero al nido que parasitaron, el cual se

encontré dentro del area que utilizo la hembra en dias previos (Capittio 2)
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promedio, la distancia entre el dormidero y los nidos parasitados fue de 676t 154
(mediat DS,n=5).

4.3.5 Andlisis de horarios de partida del dormiderode hembras y machos de

Tordo Pico Corto y eventos de parasitismo en nidos de Musico

Se registraron los horarios de partida del dormidero de 11 hembras y 5 machos de
Tordo Pico Corto, con un total de 28 y 15 horarios de pamsiaectivament&e

obtuvieron los horarios de 11 eventos de parasitismo de Tordo Pico Corto en nidos de
Musico durante las temporadas 2012-2013 y 2013-2014 a partir de receptores fijos de
radiotelemetria que detectaban la presencia de hembras instrumentadas con

radiotransmisores en los nidos (Capitulo 3).

La totalidad de los eventos de parasitismo por parte de hembras de Tordo Pico
Corto ocurrieron antes del amanecer (rango = 54 — 40 rtes dal amanecer, Figura
4.8). Las partidas del dormidero por parte de las hembras ocurrieron tanto amtes com
después del amanecer, con el 89% de las partidas antes del amanecer (25/28, rango =
50 —1 min antes del amanecer), y el restante 11% luego del amanecer (3/28 0rango=
—11 min luego del amanecétigura 4.8). Las partidas del dormidero de los machos
de Tordo Pico Corto ocurrieron en un 80% antes del amanecer (12/15, rango=2 — 21
min antes del amanecer), y el restante 20% luego del amanecerd84d= 0 — 4
min luego del amanecefjgura 4.8)Laspartidas de las hembras ocurrieron en un
rango mas amplio y desde mas temprano (i.e. a partir de 50 min antes del amanecer)
gue las partidas de los macl{agartir de 2 min antes del amanecgepero dado que
las partidas dias henbras se extendieron hasthrhin luegodel amanecetas

partidas del dormidero de ambos sexos se superpusieron (Figura 4.9).
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Figura 4.8. Distribucion de los horarios de partida del dormidero de hembras y

machos y de los eventos de parasitismo de hembras de Tordo Pico Corto en nidos de
Musico.
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hembras de Tordo Pico Corto.
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4.3.6.Analisis dd uso de dormideros por parte de parejasle Tordo Pico Corto

Las parejas de Tordo Pico Corto (i.e. machos y hembras que fueron capturados juntos
y permanecieron asociados durante mas del 80%s adketacciones durante la

mafianayer Capitulo 2) estuvieron asociados (i.e. a menos de 2 m, Capitulo 2) en el
dormidero en el 88,9 £ 12,7 % de los casos (media + DS, rango = 75 - 100 %, n = 3,
Tabla 4.4). En los casos en que no se encontraron asociados, ambos individuos de la
pareja usaron el mismo dormidero pero se encontraron a mas de 2m uno de otro. En
cuanto a las partidas del dormidero, se obtuvieron datos de dos parejas, con una de
ellas partiendo juntos en el 83,3 % (5/6) de los casos y la segunda en un 40% (2/5) de
los casos. Cuando los individuos partieron por separado, el macho partié antes que la
hembra en 3 de 4 ocasiones, con una diferencia entre horarios de partida de 9,3 £ 6,4
min (rango = 2 — 14 min, n = 3). En el caso en que la hembra parti6é antes, la
diferencia entre partidas fue de 6 min. A pesar de partir por sepéra machos y

las hembras se encontraron nuevamente asociados pocos minutos mas tarde (Capitulo
2).

Tabla 4.4. Numero de registros en que machos y hembras de Tordo Pico Corto

capturados juntos (‘parejas’) se encontraron asociados en el dormidero.

Juntos Separados

Pareja 1 12 0
Pareja 2 11 1
Pareja 3 3 1

4.4. Discusion

En este estudio se evalud por primera vez la dinamica temporal y espacial de la
actividad en los dormideros iembrasy machosde dos especies de aves parasitas de
cria. Las hembras de Tordo Renegrido presentaron una alta fidelidad al dormidero
(i.e. utilizaron el mismo dormidemlo largo dda temporada reproductiva). Los
machos de Tordo Renegrido por lo general no pudieron ser localizados en la zona

luego del anochecer. Tanto las hembras de Tordo Renegrido como las hembras y
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machos de Tordo Pico Corto presentaromltmgrado de fidelidadspacial a los
lugares dondse ubicaon dentro del dormidercada nochd_as partidas del
dormidero ocurrieron tanto antes como luego del amanecer, mientras que la mayoria
de los eventos de parasitismo ocurrieron antes del amanecer.

El uso de dormideros en aves ha sido estudkaddl pasad@.e. Eiserer 1984;
Caccamisg Morrison 1986; Beauchamp 1999; Blancdella 1999; Laughliry col.
2014), aunque sus posibles funciones se encuamidincusion (i.eWardy Zahavi
1973; Bijleveldy col. 2010) En el caso de las especies de aves parasitas de cria, el
dormidero podria cumplir una funcién relacionadai astrategia reproductival
amanecerlas hembras de tordo vuelan directamente desde los dormideros a los nidos
gue van a parasitar, lo geagiereque conocen con anticipacion la ubicacion de
dichos nidos y luego pasan el resto del dia visitando nidos que pueden parasitar los
dias subsiguientes (Capitulos 2 y 3). Ademas de este proceso de busqueda individual
de nidos, las hembras de tordo también podrian encontrarpudaprendizaje social
(hipdtesis planteada previamente pay y Reboreda 2005), esto es, siguiendo a
otras hembras con las que compartieron el dormidero y que tienen informacion sobre
la ubicacion de nidos (parasitismo de informacién o "eavesdropping"). Esta hipotesis
recibio apoyo empirico a partile la observacion del arribo simultaneo de dos o mas
hembragle TordoRenegrido a los nidos d&alandria Grandeon una frecuencia
mayor a la esperada por azar (Gloag y col. 2EBgsta especie, €80-40% de los
eventos de parasitismo, 2 0 mas hempeaasitaarriban en forma simultéea al
nido y mientras una de ellas es ataqadabbingpor parte de la pareja hospedadora)
la otra aprovecha para parasitar el nldws dormideros podriaantoncesctuar como
centros de informacioén (sensu Ward y Zahavi 1973) en donde hembras que no fueron
exitosas en encontrar nidos de hospedadores siguen a otras hembras que si lo fueron.
Esta hipotesis es particularmente novedosa ya que hasta la fecha todos lasejempl
de centros de informacién se hahiastringdo a la obtencién de informacion solae
ubicacion de fuentes de alimento, si bien algunos autores (i.e. Bijleveld y cgl. 2010
consideraron la posibilidad de que en estos “centros” exista transferenciasde otr
tipos de informacion. Sin embargo, poner a prueba las predicciones de estashipbtes
resulta muy dificil, ya que requeriria que una gran proporcion de las hemlsi® de
de estudio sean instrumentadas con radiotransmisores y una gran proporcion de los
nidos del hospedador sean monitoreados mediante receptores fijos de radiotelemetria

(Capitulo 3) o video filmaciones durante la temporada reproductiva. Ademas, se
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deberia monitorear a las hembras en el dormidero todas las noches, de manera de
corroborar su asociacion. En este trabajo, se instrumentaron entre 17 y 20 hembras
por temporada reproductiva. A pesar que este nimero representa un gran esfuerzo de
muestreo, fue sin embargo un nimero bajo si se compara la cantidad de huevos o
visitas de hembras instrumentadas con la de hembras no instrumentadas que recibe
cada nido (Capitulo 3). Es decir, que la probabilidad de registrar eventos de
parasitismo simultaneos por parte de dos hembras instrumentadas es muydsga Si
instrumenta un niumero considerablemente mayor de individuos.

Los animales instrumentados en este estudio fueron capturados en los
alrededores de los nidos de sus hospedadores y la mayoria de las hembras de Tordo
Renegrido y las hembras y machos de Tordo Pico Corto utilizaron un dormidero en la
zona. Esto es consistente con la hipotesis de “psttiing” (Caccamiseg/ Morrison
1986) que plantea que los animales se agregan en dormideros cercanos a areas de alta
densidad de recursos, que en el caso de los tordos se trataria de areas de alta densidad
dehospedadores. lsamachos de Tordo Renegrido no pudieron por lo general ser
localizados ni por la tarde (Capitulo 2) ni por la noche (este Capitulo). Es posible que
los machos se desplacen por la tarde a zonas de mayor densidad de alimento, como
feedlots o0 zonas agricolas, y que luego permanezcan en algun dormider@ckagse
retornando por la mafiana a las agmsnayordensidad de hospedadores en las que
se encuentran las hembras.

El estudio de la fidelidad individual al dormidero requiere el monitoreo de
individuos macadosgque puedan ser identificados en condiciones de muy baja
luminosidad, siendo la radiotelemetria una técnica que permite este tipo de estudios
Las hembras de Tordo Renegrido mostraron un alto g&36)de fidelidad al
dormidero. En el caso del Tordo Pico Corto, la fidelidad fue total (i.e del 100%). Sin
embargoges necesaritener en cuentque se conté con datos de un nimero menor de
individuos de Tordo Pico Corto (5 hembras y 3 machos instrumentados con
radiotransmisores VHF por pulsosjjye ellapso de tiempo en el cuallss
monitored fue mengiaque losradiaransmisorepor pulsos eran adosados al dorso
de los animales mediante pegamento y se caian en dias o semanas, a diferencia de los
radiotransmisores codificados, que eran colocados con un arnés y portados por los
animales durante toda su vida util. De esta manera, es posible que exista una
sobreestimacion de la fidelidad al dormidero en esta espagcmras especies de

aves, se ha mostrado que existe variacion en el grado de fidelidad de los individuos al
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dormidero. En un estudio enkllayero RojizqCalidris canutu}, unaespeciale ave
Charadriiformede lafamilia ScolopacidagLeyrery col. 2006), enconaron una alta
fidelidad individual al dormidero a lo largo de los 21 dias que los animales fueron
monitoreadosPor el contrario, en otras espedesindividuos cambian de dormidero
entre noches, presentando una menor fidelidad a un dormidero en aarticul
(Estornino PintoSturnus vulgarisMorrison yCaccamise 1985; Zanate Comun,
Quiscalus quisculg Mirlo Primavera,Turdus migratoriusMorrisony Caccamise
1990; Cuervo American@orvus brachyrhynco€accamiseg col. 1997).

Los horarios de partida del dormidero de hembras de Tordo Renegrido y de
parasitismo en nidos de Calandria Grande se superpusieron, con la distribucion de
horarios de parasitismo presentando un pico mas temprano que el de la distdbucion
horarios de partida del dormidero. Estas observaciones sugieren que las hembras que
van a parasitar nidos saldrian mas temprano del dormidero, dirigiéndose dinéetame
desde esitio donde pernoctaron al nido que van a parasitar, mientras que las que no
tienen un huevo para depositar esa mafiadegn quedarse en el dormidero hasta
mas tarde y saldrian cuando la intensidad de luz es mayor y puedan comenzar con la
busqueda de nidos. En el caso del Tordo Pico Corto, también se observo una
superposicion de la distribucion de los horarios de parasitismo con la distribucion de
los horarios de partida del dormidero de las hembras, con las partidas siguiendo hasta
51 minutos después del ultimo horario de parasitismo registrado. En el caso de los
machos de Tordo Pico Corto monitoreados, no hubo superposicion entre los horarios
de partida del dormidero y los horarios de parasitismo, lo cual podria sugerir que los
machos no acompafan a las hembras al momento que ellas van a depositar el huevo
en el nido de su hospedador, contrario a lo sugerido por Mason (1987). Sin embargo,
hay que tener en cuenta que la muestra de horarios de partida para los machos es
pequefia (15 horarios de partida de 5 machos en las dos primeras temporadas). Los 3
pares de hembras y machos de Tordo Pico Corto que fueron capturados juntos
(‘parejas’)por lo general durmierguaintos en el dormidero, lo cuapresenta nueva
evidencia de monogamia social en Tordo Pico Corto consistente con los datos
presentados en el Capitulo 2. No se tienen para estas tres parejas thenzautisia
del dormidero que se superpongan con los horarios de parasitismo, por lo cual no
puede evaluarse si los machos acomparfan o no a las hembras a los nidos al momento

del evento de parasitismo.

119


http://es.wikipedia.org/wiki/Especie
http://es.wikipedia.org/wiki/Ave
http://es.wikipedia.org/wiki/Charadriiforme
http://es.wikipedia.org/wiki/Familia_(biolog%C3%ADa)
http://es.wikipedia.org/wiki/Scolopacidae

Se ha sugerido que las hembras de tordo pueden poner huevos en forma
continua durante la mayor parte de la temporada reprodicattan 1993; Gloag
col. 2014). Sin embargo, conocer la fecundidad efectiva (nUmero de huevos puestos
por temporada reproductiva) resulta muy dificil, debido a la ausencia de un nido
propio, a la alta movilidad y a que las hembras no defienden territorios de puesta
(Capitulo 2; de la Colina 2013). A pesar de esto, existen estimaciones que informan
gue una hembra de Tordo Renegrido pondria entre 60 y 120 huevos por temporada
reproductiva (Hudson 1874; Friedmann y Kiff 1985; Kattan 1993). A partir de la
distribucion de los horarios de partidas del dormidero y de la distribucion de los
horarios de los eventos de parasitismo, se estimo la fecundidad dotendraa,
utilizando el nimero de veces en que una hembra partié del dormidero antes del
amanecer (horario que coincide con la distribucion de horarios de los eventos de
parasitismo) como un estimador de la cantidad de hueagsnaque la hembraudo
haber puestdurante el periodo en que fue monitoreada. La estimacion realizada
mediante este método novedoso, resulté de 0,56 huevos/dia, y es similar al valor de
0,66 huevos/dia encontrado por Kattan (1993) mediante el estudio del tamafio de los
foliculos post-ovulatorios en hembras capturadas en Colombia y al de 0,67 huevos/dia
encontrado pode la Coling2013) a partir del analisis genético con microsatélites de
muestras provenientes de huevos y pichones parasitos encontrados en los nidos de los
dos hospealdores mas frecuentes (Calandria Grande y Ratona Comun) en el mismo

sitio de estudio en que fue llevada a cabo esta tesis

En conclusidnen este apitulo se preseatonpor primeravez datos de la
dindmica espacial y temporal de los dormideros en dos especies de aves parasitas de
cria.Las hembras de Tordo Renegrido y hembras y machos de Tordo Pico Corto
presentaron una alta fidelidesmporalal dormidero, asi como un alto grado de
fidelidada los lugares dondse ubicaon dentro del dormidercada nocheEl andlisis
de la distribucion de horarios de las partidas del dormidero y de los eventos de
parasitismo presentan una manera novedosa de estimar la fecundidad de las hembras

paragas.
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Capitulo 5: Adaptaciones a la vision a bajas intensidades luminicas

en tordosparasitos de cria

5.1. Introduccion

Aunqgue el nucleo de esta Tesis Doctoral es ecologico y comportamental, algunas

las observaciones previas estimularon una incuesiéel campo de la neuroanatomia.

Los descubrimientos recientes muestran que las hembras de tordo parasitan los nidos
de sus hospedadores antes del amanecer (Gloag y col. 2013; CapitujoB&dp 4

gue las hembras de Tordo Renegrido buscan y parasitan los nidos sin la compafia de
los machos, y en el Tordo Pico Corto las hembras podrian hacerlo o no acompafadas
(Capitulo 4), edimorfismo comportamental sugiere la posibilidad de que existan
adaptaciones morfoldgicas correlacionadas, y en patrticular que el sistealalgis

las hembras esté preparado para una mayor agudeza de visionutegpgeizas
comprometiendo a cambio la vision cromatica. Evidencia publicada recientemente en
una especie relacionada pareciera apoyar esta expectativa Fethinies col.

(2013).

Distintos grupos de aves con habitos crepusculares o nocturnoggmesen
adaptaciones visuales asociadas con su estilo de vida. Algunas de estas aédaptacion
comprendemnadiferente topografia o morfologia de la retina, presentando, por
ejemplq variacién en el nimero y tipo de fotorreceptores presentes en la misma
(Rojasy col. 1999; Martiny col. 2004; Coimbra col. 2015).

La retina de las avgsesenta 6 tipos de fotorreceptores distintos: un dnico tipo
de bastones, un Unico tipo de cono doble, y 4 tipos de conos simples, con pigmentos
visuales que maximizan la absorcide luz en diferentes longitudes de aridzs
conos simples incluyen: conos ultravioletadVsS (ultraviolet sensitive, sensibles a
longitudes de onda en el ultravioleta cercano), conos azules o SWS (short wave
sensitive, sensibleslangitudes de ondeorta), conos verdes o M\& (medium wave
sensitive, sensibleslangitudes de ondanediana) conos rojos o LWS (long wave
sensitive, sensibleslangitudes de ondiargg. Los conos tienen, en su parte distal,

organelas esféricas denominadasiroplets los cuales actian como filtros de la luz
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antes de que ésta llegue al pigmento visual (Hart 2001a; Figura 5.1). Los oilsdroplet
contienen lipidos neutros (Johnston y Hudson 1976) y a excepcion de los oil droplets
de los conos UV, contienen carotenoi@@&ldy Zussman 1937; Meysarcol. 1971).

Los oil droplets con carotenoides permitirian una mejor discriminacion entresolor
(Vorobyev 2003).

Los bastones son fotorreceptores que actian durante la vision a bajas
intensidades luminicas (i.e. vision escotépica) y son entre 25 y 100 veces mas
sensibles a la luz que los conos (Yau 1994). Dado que existe solamente un tipo de
bastdn, no pueden ser utilizados para la vision en color. Los conos, por otro lado,
funcionan con niveles de iluminacion mas altos (i.e. vision fotopica), y al haber
diferentes tipos de conos con pigmentos sensibles a diferentes longitudes de onda, la
informacion de cada uno puede compararse y de esta manera decodificar informacié
cromatica(Hart 2001a). Los conos dobles se encuentranamcon la deteccion de

movimiento y con la vision acromatica

Segmento
externo .

Oil droplet —*

Segmento
interno

Nicleo

Sinapsis

Direccién de laluz

Ultravioleta Azul Verde Rojo Doble Baston

Conos

Figura 5.1. Tipos de fotorreceptores presentes en la retina de las avedoExtrai
de Kramy col. (2010).
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La estructura de la retina puede presentar adaptaciones a los habitos e estilo d
vida de las distintas especies. Rgja®l. (1999) estudiaron si el tipo de habito
(diurno o nocturno) y el tipo de estrategia de forrajeo (visual o tactil) estaba
correlaconado con la estructura y funcion de la retina en 6 especies de aves zancudas.
Para ello utilizaron ejemplares @deGarza Nocturna Sabafyctanassa violacgala
Garza CenizgArdea herodiag la Espatula Rosad®Rlatalea ajajg, la Garcita
Bueyera(Bubulcus ibi}, la Garceta TricolofEgretta tricolor), y el Corocoro Rojo
(Eudocimus rubgr a partir de los cualesbtuvieron electroretinogramas en
condiciones escotépicas y fotopicas, y posteriormente realizaron analisiedicos
de las retinas. Estos autores encontraron que en las especies con una estrategia de
forrajeo visual, la relacion bastones:conos era mas alta en las espetiébitas
crepusculares (i.e. que forrajean cerca del amanecer o del anochecer) que en aquellas
con habitos de forrajeo diurnos.

Hart (2001b) estudi6 la abundancia relativa y la distribucion topogréafica de los
conos en 19 especies de aves para identificar posibles correlaciones entre la
composicién de la retina y la ecologia visual de las especies. Teniendo eriasugnt
tipos de conos que existen en la retina, realizaron un analisis de clusters grobtuvi
grupos que reflejaban la dieta, el tipo de comportamiento de forrajeo y el babitat
mayor grado que la filogenia.

En un estudio recientegrnandezluricicy col. (2013)encontraron que en el
Tordo de Cabeza Marron, una especie parasita de cria emparentada con el Tordo
Renegrido yel Tordo Pico Corto, las hembras tenian alrededor de la fovea y en la
periferia de la retina una menor densidad de conos simples y conos dobles que los
machosEste estudio mostro la existencia de diferencias sexuales en la vision en esta
especie pero no analizo el posible origen y valor adaptativo de dichas difer@ncias
otra parte, en este estudio no se midi6 la densidad de bastones. Una mayor densidad
de bastones seria particularmente importante para las hembras de los toridos,paras
dado que éstas parasitan los nidos de sus hospedadores antes de la salidadel sol
menor densidad de conos observada por Ferndhatieze y col (2013) podria
representar el costo de asignar mayor superficie retinal a la vision con baja
luminosidad.

EnGloagy col. (2013)y en esta tesis (Capitulos 3 y 4) se mogtré los
eventos de parasitismo de hembras de Tordo Renegrido ocurren en una estrecha

banda horaria entre 5 y 20 minutos antes de la salida del sol. En forma semejante, los
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eventos de parasitismo de las hembras de Tordo Pico Corto en nidos de Musico,
ocurrenentre 40 y 50 minutoantes dda salida del sol (Capitusady 4). Esto implica

gue las hembras de ambas especies deben volar desde el dormidero hasta la zona en la
gue se encuentra el nido que van a parasitar y ubicar ese nido en condiciones de muy
bga luminosidad Por ello, seria esperable que en estas especies se hayan

seleccionado adaptaciones que favorezcan la visidn en estas condiciones.

La hipétesis que se plantea a partir de estas observaciones es que la necesidad
de relocalizar los nidos de hospedadores en condiciones de baja intensidad luminica
habria favorecido una mayor densidad de bastones en los tordos pdtaditase a
esto, seria esperable que en aquellas especies en las que la hembra relocaliza el nido
sin la compafia del macho (i’lBordo Renegrido) las hembras presenten una mayor
densidad de bastones que los machos, mientrasncaguellas especies donde
machos y hembras relocalizan los nidos juntos (i.e. Tordo Pico Caete$peraria
encontrar una alta densidad de bastones1@os sexos.

Para estudiar las posibles diferencias entre sexos y especies en la composicion
de la retina, se realizaron estudios@nroscopio de campo brillante de preparados
de retinas completas para estimar la cantidad y distribucion de conos ycopéaos
con técnicas de inmunohistoquimicag comparar la distribucion y densidad de
bastones. Estos estudios permitieron determinar la densidad de los distintos tipos de
conos Yy la densidad de bastones en la retina. Si bien los resultados que sen@esenta
este capitulo son preliminares, se consideré pertinente incluirlos debido a la

relevancia que tiene este estudio en el marco general de esta tesis.

5.2. Metodologia

5.2.1. Captura de los animales

Se capturaron 6 machos y 5 hembras de Tordo Renegrido, y 3 hembras y 2 machos de
Tordo Pico Corto mediante trampas tipo wiallcebadas con semillas de mijo y redes

de niebla en los alrededores del Bioterio Central de la Facultad de Ciencias Exactas y
NaturalesUBA en Diciembre de 2013 y Enero de 2014. Los animales fueron

colocados en aviarios externos gesmo Bioterio con alimento y agua-hitum

hasta su sacrificio.
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5.2.2. Procesamiento del material

Los animales se sacrificaron mediante una detasde pentobarbital sédicoy@ g,
intraperitoneal). A continuacion, fueron decapitados. Se disecaron los parpados,
musculos extraoculares y ligamentos y se enucled el globo ocular de lasleavid
orbitales. En todo momento los globos oculares fueramt@nidos en bandejas frias y

el proceso de diseccion hasta la inmersién en el fijador no llevé mas de 5 minutos.

Se realizd un corte en el limbo esclkearneal para la descompresion de la
tension ocular, seguido de pequeiios cortes siguiendo el boldaitkeesclere
corneal. Al concluir la circunferencia del corte, se retir0 la cornea quedandestexpu
la cAmara anterior e inmediatante por debajo, el cristalino y aun mas profyetio
humor vitreoSe retirg el cristalino y parte del humor vitreo yg8mergieron ambos
ojosde cada animal en paraformald#in% en buffer fosfato 0,1 M, pH 7,3-7,4.
Durante la fijacion o posterior a la misma se desprendi6 y quito la cordiges y

esclerotica.

La retina fue extraida y separada del epitelio pigmentaritdosainzagie
punta fina y pinceles. En algunas aves, la fijacién con paraformaldehido al 4% por
espacio de entre dos y tres horas, permite que el epitelio pigmentaeonse@lo
facilmente. En los tordos, esto no sucedio con tanta facilidad y fue necesizar
un aclaramiento bleachingdel epitelio pigmentario. Esto se logré incubando las
retinas en una solucion de buffer fosfato 0,1 M (pH 7,4) y perdxido de hidrégeno al
30%. La solucion final se ajustd a pH 12 con hidréoxido de potaskieriornente se
realizaron cortes radialesn el fin de disminuir la tension del tejido nerviosgug el
mismoadopte una disposicion lamin&ara determinar la orientacion de la retina, se
utilizé como referencia el pecten, una estructura pigmentada y vagaalae

encuentra en el cuadrante nasotral de la retina de las aves (Figura 5.2).
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Figura5.2 Esquema de la retina. Se muestra el pecten (en rojo) y los cuatro
cuadrantes en que queda dividida la resipartir de los ejes dorsal (Bentral (V) y

nasal(N)-temporal (T).

5.2.3. Visualizacion ddos conos simples a partir de los oil droplets

Se coloco la retina en un portaobjeto con la cara vitrea hacia abajo con unas pocas
gotas de glicerol al 50% en buffer. Se colocé el cubreobjetos y se observd con éptica
de Nomarsky y sin tincion alguna los oil droplets de los fetaptores desde la

superficie escleral de la retina.

Las retinas fueron fotografiadas con una lupa binocular Olympus, con baja
magnificacion(10x) y setrazaron sobre el cubreobjetd$ineas perpendiculares para
delimitar loscuadrantes dorseasal, dorso-temporal, ventrasal y ventreéemporal
(Figura 5.3. En cada uno de los cuadrantes se tomaron entre 10 y 15 fotos con un
microscopio AxiophoCarl Zeiss, con Optica de Nomarsky y con una magnificacion
final de 400x. Los registros digitales fueron adquiridos siempre atendiendo a una
imagen previa de baja magnificacién que permitia ubicar la zona topografica de la

retina estudiada.

Se obtuvieron imagenes de 9 individuos de Tordo Reneffridembras y 5

machos) yde 4 individuogie Tordo Pico Corto (2 hembras y 2 machos).
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Figura5.3. Fotografia panoramica de una retina demmaochode Tordo Pico Corten
la que se indica (linea punteada) los ejes deesral y nasotemporal. Se muestran

ademas marcados con nUumdamsspuntos de muestreo.

5.2.4. Visualizacion dda rodopsina

Para cuantificar el nUmero de bastones se utilizd@omca de inmunohistoquimica

por flotacion en policubetas. Las retinas fueron expuestas a un suero blogueante al 5%
durante 3 h. Luego se cambié esta solucion por una solucion que contenia el
anticuerpo primario (Tabla 5.1) durante 48 h. Finalmente, luego de sucesivos lavados
con solucién buffer Trisaling se coloco la solucion con los anticuerpos secundarios
asociados a fluoréforos (Tabla 5.1). Luego de 3 h, se retiraron los mismos y ase lavo
forma suesiva y abundant&emontarornias retinasen una base de glicerol al 70%

conla cara vitrea hacia el portaobjeto. Se coloco el cubreobjeto y se lo sell6. De esta
formafue posible observar el preparado en microscopios directos o invertidos, con

epifluorescencia o confocales.

Se tomara registros digitales de alta resolucion con el Axiophot y
posteriormente con un microscopio confocal Olympus FV-1000. Los registros
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digitales fueron adquiridcgempre atendiendo a una imagen previa de baja
magnificacion que permitia ubicar la zdopog@fica de la retina estudiadae
obtuvieron imagenes de 4 individuos de Tordo Reneg@ti@mbras 2 machos) y
de 2 individuosle Tordo Pico Corto (1 hembralymachg.

Los estudios de microscopia se realizaron en colaboracion con el Laboratorio
de Neuroplasticidad en Sistemas Sensoriales de la Facultad de Medicina de la UBA,
grupo dirigido por el Dr. Hugo Rios. Los anticuerpos de rodopsileadosse
obtuvieron del Dr. Steven Hughes del Department of Ophtalmology de la Universidad
de Oxford.

Tabla 5.1. Anticuerpos utilizados en la pruebas de inmunohistoquimica.

Tipo de Nombre Desarrollado Blanco Dilucion
anticuerpo en
Primario Rho 1D4 to rhodopsin Ratén C-terminalde 1:3000
larodopsina
Secundario Anti-Rabbit Rhodamine Burro Fc IgGConejo  1:2000
TRITC
Secundario GAM FITC Cabra FclgGCabra  1:1500

5.2.5.Andlisis de las imagenesconos

Se distinguid entre los distintos tipos de conos uspadoelloos oil droplets (Tabla

5.2). Cada tipo de cono esta asociado a un tipo especifico de oil droplet (Hart 2001b;
Kramy col. 2010),organelas en la retina de las aves que mejoran la discriminacién de
los colores (Vorobyev 2003). En este trabajo, se contaron los oil droplets rojos (conos
rojos) ylos oil droplets naranjas (conos verdes). No se contaron conos azules ni conos
dobles por la imposibdad de determinarlos en forma inequivoca a partir de las

imagenes de microscopio de campo brillghtart 2001b).

132



Tabla5.2. Correspondencia entre los oil droplets que se observan en imagenes de

campo brillantey los distintos tipos de conos. Fuerkeamy col. (2010).

Tipo de cono  Color de oil droplet en microscopia de campo brillante

Rojo Rojo

Verde Naranjaamarillo brillante

Azul Blanco- celeste
Ultravioleta Transparente

Doble Amarillo claroverde

Para cada individuo se seleccionaron, para cada cuadrante de lainetina,
imagen de la zona central y una de la zona periférica (i.e. 8 imggmnieslividuo,
Figura 5.4) En algunos casos no fue posible obtener buenas imagenes de alguin
cuadrante de la retina (por dafios del tejmlr ejemplo) y el nUmero de imagenes
analizadas por individuo fue menor. Los conteos fueron llevados a cabo por 2
observadores "blind"” (i.e. ajenos a la hipétesis que se ponia a prueba). Parsi®l anal
se uso la media de ambos conteos. Las diferencias entre alpskogadorerelativas

al valor medio fumnde5.1%.
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Figura5.4. Imageren microscopio de campo leinte de una porcion de la retina
periférica en la que s#bservan los oil droplets correspondientes a los distintos tipos
de conos simples (conos rojos: oil droplets rojos; conos verdes: oil droplets amarillos

naranjas).

Se calcul6 la densidad de conos como el nimero de conéslosrdatos
fueron analizados mediante modelos generalgts (GLMM) conespecie, sexo,
zona de la reting sus interaccionesomo factores fijoda identidad del individuo
como factor aleatorigj la densidad de conos rojosaydensidadie conos verdes
como variables dependientes de los distintos GLMM.

El conteo del nimero de oil-droplets en las imagenes se hizo utilizando el
software ImagePro 6.0 y el analisis de los datos con el software R vefisibr_as

diferencias fueon consideradas significativas con P<0,05.
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5.2.6.Andlisis de las imageneshastones

Para cada individuo se analizaron entre 1 y 3 imagenes de la zona central yéntre 1
imagenes de la zona periférica de la retina. En cada imagen se tomo un area de interés
(AOI) de 100 x 100 micrones (0,01 mmz2) y se contabilizé el nimero de bastones
utilizando el software Image J. Luego se calcul6 la densidad de bastones como

nimero de bastones/mini.os datos para Tordo Renegrid@ron analizados

medianteun GLMM con sexo,zona de la reting su interacciorcomo factores fijos

la identidad del individuo como factor aleatogda densidad de bastonesmo
variabledependiente. En el caso del Tordo Pico Corto, no pudieron analizarse los

datos estadisticamente al tamse con imagenes de Unicamente un individuo por sexo.

5.3. Resultados

5.3.1.Densidadde conos rojos

La densidadle conos rojos en la zona central de la retina fue significativamente
mayor que en la periferia para ambas especies y sexos blalifgguras.5). Sin
embargo, no se encontraron difereneiage sexos o especies (Tablg5.3
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Tabla 53. Resultados del modelo lineal generalizado mixto para evaluar el efecto de

la especie, sexo, zona de la retina y sus interaccioneslaaamesdad de conos

rojos.
F GL p-valor
(Intercepb) 636,31 1,78 <0,001
Especie 1,29 1,9 0,285
Sexo 0,47 1,9 0,510
Zona 38,56 1,78 <0,001
Especiex Sexo 1,02 1,9 0,339
Especiex Zona 2,59 1,78 0,112
Sexox Zona 0,03 1,78 0,855
Especie x Sexo Xona 0,19 1,78 0,662
Bl Zona central
1 Zona periférica
3500-
3000-
g 2500-
8
5 2000
T
2 1500- L =2
5=
—g 1000+
()
5004
0 T T
Hembras Machos Hembras Machos

Tordo Renegrido

Tordo Pico Corto

Figura 5.5. Densidad de conos rojos (media £ ES) estimados a partir del conteo de oll

droplets rojos en funcidén del sexo, especie y zona de la retina.
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5.3.2.Densidad deconos verdes

La densidad deonos verdes en la zona central de la retina fue significativamente
mayor que en la periferia para ambas especies y sexos blébgura 5.6). Sin

embargo, no se encontraron diferencias entre sexos o0 egpjatiEb.4).

Tabla 5.4. Resultados debuatelo lineal generalizado mixto para evaluar el efecto de

la especie, sexo, zona de la retina y sus interaccioneslaalemesidad de conos

verdes.

F GL p-valor
(Intercepob) 354,15 1,78 <0,001
Especie 1,10 1,9 0,322
Sexo <0,01 1,9 0,996
Zona 47,48 1,78 <0,001
Especie x Sexo <0,01 1,9 0,984
Especie x Zona 0,15 1,78 0,701
Sexo x Zona 0,05 1,78 0,816
Especie x Sexo x Zon: 0,11 1,78 0,739
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Figura 5.6. Densidad de conos verdes (media + ES) estimados a partir del conteo de

oil dropletsamarillo-naranjas por sexo, especie y zona de la retina.

5.3.3.Densidadde bastones

La densidad de bastones en Tordo Renegrido fue mayor en la zona periférica que en
la central de la retina para ambos sexos (TableFgbra 5.7). Sin embargo, no se

encontraron diferencias entre sexos (Tabla 5.5).
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Tabla 55. Resultados del modelo lineal generalizado mixto para evaluar el déect

sexo, zona de la retina y Bueraccionsobre la densidad de bastones.

F GL p-valor
(Intercepob) 118,41 1,17 <0,001
Sexo 0,34 1,2 0,617
Zona 14,92 1,17 0,001
Sexo *Zona 0,09 1, 17 0,766

I Zona Central
[ Zona Periférica

30000+

200004

Densidad de bastones

10000

(-

Hembras Machos

Figura 5.7. Densidad de bastones en las retinas de machos y hembras de Tordo

Renegrido.

En Tordo Pico Corto, la hembra analizada present6 en promedio 18133,3
bastones/mien la zona central y 21450,0 bastones?rmmla zona periférica de la
retina. El macho present6 17033,3 bastoned/emia zona central y 24500,0

bastones/mien la zona periférica de la retina.
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5.4. Discusion

Los resultados presentados en este capitulo indican que no existen diferencias
sexuales en la compigion de la retina (i.e. densidad de conos y bastones) de Tordo
Renegrido y Tordo Pico Corto. Sin embargo, teniendo en cuenta el reducido nimero
de sujetos en los que se analiz6 la densidad de bastones y la ausencia de mediciones
en una especie control (i.e. urspecie no parasita con una ecologia similar a la de las
especies analizadas), estos resultados deben tomarse como preliminares en lo
referente a poder poner a prueba la hipétesis daqexesidad de relocalizar los

nidos de hospedadores en condiciones de baja intensidad luminica habria favorecido

una mayor densidad de bastones en los tordos parasitos.

Rojas de Azuajg col. (1993) compararon la relacién entre bastones y conos
en especies de aves con distintos habitos de forrajeo y encontraron unaetaaidr r
bastones:conos en una especie con habitos nocturnos y una estrategia de forrajeo
visual que en una especie diurna y que durante la noche cambia a una estrategia de
forrajeo tactil. Otras aves presentan adaptaciones extremas a su estilo denada, co
es el Guachardsteatornis caripensjsun ave Caprimulgiforme que habita dentro de
cuevas, cuya retina tiene la mayor densidad de bastones registradas hastanéd mom
en un vertebrado (1.000.000 bastones/n\artin y col. 2004).

En aves paseriformes, el nimero de bastones ha sido muy poco estudiado
hasta el momento, existiendo solo algunas estimaciones de la densidad de estos
fotorreceptores en retinas de 4 especies de aves paseriformes austf@tismbsay
col. 2015). Este estudio muestra que dassspecies la densidad promedio maxima
de bastones vari6 entre 18.000-19.500 bastones pérEsios valores son similares
a los valores promedio maximos observados en este capitulo (aproximadamente 18-
25.000 bastones por MmSi bien el reducido tamaifiuestral no permite realizar un
andlisis estadistico con la suficiente potencia como para detectar diferencéesssexu
tanto para el Tordo Renegrido como para el Tordo Pico Corto la densidad de bastones
pareceria ser mayor en machos que en hembras, tendencia opuesta a la esperada segun

la hipdtesis adaptativa planteada al inicio de este capitulo.
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En relacion a la densidad de conos, tanto en el Tordo Renegrido como en el
Tordo Pico Corto se detecté una mayor densidad de conos en la retina central que en
la periférica. Esteesultado es similar &ncontrado por Fernandez-Juricic y col.
(2013) en el Tordo de Cabeza Marrén, donde la densidad tanto de los conos simples
como de los conos dobles fue mayor en la porcion central de la retina que en la
periférica.Estos autores encontraron, ademas, diferencias sexuales en la densidad de
conos simples en la zona central de la retina, con los machos presentando un 12,5%
mas deconos simples que las hembras y una mayor densidad de dobles conos tanto en
la zona centratomo en la periférica de la retim@ado que en este capitulo no se
determind la densidad de dobles conos y de conos simples azules y ultravioletas, y
gue en el trabajo de Fernandhrrmicic y col. (2013) no se discrimina entre los
distintos tipos de conos simples, queda abierta la posibilidad de que el Tordo
Renegrido y el Tordo Pico Corto presenten, al igual que el Tordo Cabeza Marron,

dimorfismo sexual en la densidad de dobles conos y conos simples.

En este estudio se cuantifico la densidatbttareceptores como una medida
de la posible adaptacién a la vision en condiciones de baja intensidad luminica. Sin
embargogesta adaptacidlmmbiénpodriaobservarse en otras variabtpge nofueron
cuantificadascomo la distribucion topogiéa de lodotorreceptoregKramy col.
2010),0 la densidad de las células ganglionares (Fernahdezcy col. 2011).
También como se menciond anteriormengsulta necesaricomparar la relacion
bastonesonos entre especiparasitas y no parasitas cercanamemparentadas

En caso de confirmarse la ausencia de una adaptacion para la vision a bajas
intensidades luminicase enfatizaridéa importanciadela memoria espacial en la
navegacion desde el dormidero al nido del hospedador en el momento en que las
hembras déordo van a parasitar, ya que las hembras estarian limitadas en la
utilizacion declaves visualepara la relocalizacion del nidBomo ya se ha
mencionado, el area del cerebro que procesa la informacion espacial (i.e. hipocampo)
esta adaptativamente especializada en las aves parasitas(8eamigy col. 1993;
Reboreda col. 1996), con un mayor desarrollo del hipocampo en las especies
parasitas y en el sexo que realiza la busqueda de nidos.

En conclusion, los resultadpsesentados en estapitulono mostraron
diferencias sexuales ¢éancomposicion de la retina de Tordo Renegrido y Tordo Pico

Corto. Sin embargo, son necesarios nuevos estudios que permitan aumentar la
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potencia para poner a prueba esta hipotesis. Por otra parvenbinacion de la

técnica de microscopia utilizada con una nueva técnica de microscopia (i.e.
microscopia de luz epifluorescente) permitira adecnastificar los dobles conos y

los conos simplesltravioletas y azulegue no pudieron ser discriminadasferma
inequivoca en este trabajeor ultimo, la incorporacion de arespecie€ontrol no

parasita permitira poner a prueba la prediccion de una mayor densidad de bastones en

las especies parasitas que en las no parasitas
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Capitulo 6: Discusidngeneral

Los resultados de este trabajo apoyan la hipétesis general de que el TogtidBene

y el Tordo Pico Corto monitorean los nidos de sus hospedadores antes de depositar
sus huevos, de modo de sincronizar el parasitismo con la puesta del hospedador, y que
de este modo sus pichones puedan nacer antes o simultaneamente con los pichones
del hospedador y competir exitosamente con éstos por el alimento. Las hembras de
Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto presentaron areas de accion relativamente
constantes en el tiempo (i.e. existidé una alta superposicion de las areas demaccion e
dias consecutivos) y visitaron los nidos de supéuamdores antes de parasitarlos. La
frecuencia de visitas de las hembras de Tordo Pico Corto a los nidos de su principal
hospedador (el Musicé\gelaioides badiysfue mayor que la de las hembras de

Tordo Renegrido a uno de sus hospedadores mas frec(lar@esandria Grande,

Mimus saturninuslo cual es consistente con diferencias en el comportamiento de
puesta de los hospedadores (inicio de puesta impredecible en el Musico). Ambas
especies utilizaron dormideros comunales cercanos a las areas de aEsauerias
hembras buscaban nidos. En ambas especies, los dias en que ocurrieron eventos de
parasitismo las hembras volaron directamente desde el dormidero al nido del
hospedador y ello ocurrié en una estrecha ventana temporal antes del amanecer. Por
ultimo, la asociacion entre machos y hembras es consistente con un sistema de
apareamiento social promiscuo en Tordo Renegrido y monogamico en el Tordo Pico

Corto.

El grupo de los tordos del nuevo mundo (géméotothrug consta de cinco
especies, las cualpsesentan distinto grado de especializacion en el uso de
hospedadores. En esta tesis se estudiaron dos de esas cinco especies: el Tordo
Renegrido, un parasito generalista extremo que utiliza unasspéciesomo
hospedadores, y el Tordo Pico Corto, perasito especialista que utiliza en forma
casi exclusiva un unico hospedador. El comportamiento del parasito generalista se
estudioé en un unico hospedador, la Calandria Grande, principal hospedador del Tordo
Renegrido en el sitio de estudio. Esto plamaiganos interrogantes respecto a los
resultados obtenidos en los Capitulos 2 y 3, entre ellos la posibilidad de que las

hembras de Tordo Renegrido estuvieran monitoreando los nidos de otros
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hospedadores dentro de las areas de accion registradas (i.e. hembrastgereralis
nivel individual).Mahlery col. (2007)encontraron que existen diferencias genéticas
(distinta distribucion de frecuencias de haplotipos mitocondriales) entrertdwas

de Tordo Renegrido que parasitarCalandria Grande y aquellas que parasitan a otro
hospedador, la Ratona Comumndglodytes aedgnEstos resultados constituyen una
evidencia indirecta de que las hemlatasTordo Renegrido son hospedador-
especifica® especialistas a nivel individual, con lo cual resulta razonable pensar que
las hembras monitoreadas en este trabajo estuweitendo los nidos de un Unico
hospedador dentro de sus areas de accion. El comportamiento de las hembras de
tordo, entre ellos el comportamiento durante las visitas a los nidos y sus alrededore
podria variar en funcion del hospedador que utilizan. Tuero (2011), encontro
diferencias en el tamafo de huevos puestos por hembras de Tordo Renegrido en dos
hospedadores distintos (Calandria Grande y Ratona Comun), asi como en sus
comportamientos de picadura de huevos y de pedido de alimento de los pichones. El
ajuste del comportamiento de los parésitos a las caracteristicas del hospededor
explicarse de dos formas: 1) lasmbras parasitas son especialiatas/el individual

y presentan adaptaciones en funcion dedascteristicas del hospedadaoie utilizan,

0 2) las hembras derdo presentan flexibilidad comportamental dependiendo del
hospedador que utilizabe acuerdo con estpara poder tener unéion mas

general del ajuste Heomportamiento de los parasitos al comportamiento del
hospedador, los estudipsesentados en esta tedeberian repetirsan otras especies
hospedadoragknel caso del Tordo Renegridoa posibilidad seria repetirlos ken

Ratona Comun el Zorzal (Turdus rufiventris)En el caso del Tordo Pico Corto,

estos estudios podrian repetirse en el CHepofimopsar chopj una especie que el
Tordo Pico Corto utiliza como hospedador alternativo en el noreste de Arg@itina
Giacomo 2005), o en el Tordo Patagonico, un hospedador alternativo que el Tordo
Pico Corto ha comenzado a utilizar de manera exitosa recientemente en Chile
(Lowther 2014) Ademas de estliar el ajuste del comportamiento del parasito en
funcion del hospedador, seria interesante analizar los comportamientos estnliados
esta tesis en otras especies del géllmiothrus como el Tordo de Cabeza Marron,

el Tordo Gigante o el Tordo Bronceadsto permitiria evaluar de manera mas

general las adaptaciones comportamentales de las especies parasitas de gste grupo
poder analizar el rango de defensas y ceséfansas que fueron surgiendo durante la

evolucion de los distintos sistemas parabitspedador.
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El uso de la radiotelemetria permitio ademas mostrar diferencias en las areas
de accidon de hembras y machos de Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto lo que a su
vez brindd nuevos elementos para analizar el sistema de apareamiento social que
presenta estas especies. Los machos de Tordo Renegrido tuvieron areas de accion de
casi el doble de tamafio que las hembras, lo cual seria consistente con un sistema de
apareamiento promiscuo o poliginico. En el Tordo Pico Corto, no hubo diferencias en
el tamafo de las areas de accion de machos y hembras y los machos y hembras
capturados juntos se mantuvieron asociados a lo largo del dia. Este ultimo resultado
es consistente con un sistema de apareamiento monogamico. Los resultados obtenidos
no permiten descartar que la asociacion encontrada entre machos y hembras sea en
realidad el resultado de comportamiento de cuidado de pareja (“mate guaoding”)
parte del macho. En este caso, los machos estarian simplemente defendiendo a las
hembra de otros machos para evitar que copulen con ellos, y de esta forma aumentar
su probabilidad de paternidad. Sin embargo, la asociaciéon de machos y hembras
durante varios dias consecutivos pareceria ser mas consistente con un sistema de
apareamiento monogamico que con machos defendiendo a las hembras durante
periodos de tiempo acotados. Otra de las preguntas que se desprenden a partir de los
resultados presentados en esta tesis, es si la monogamia social observada esta
asociada a monogamia a nivel genético. Esta pegunta resulta particularmente
interesante, ya que la evolucién de un sistema de apareamiento monogamico en un
ave parasita de cria resulta llamativo, y los beneficios para las hembraficiles di
de dilucidar (Mason 1987; Hauber y Dearborn 2003).

Por otro lado, se estudi6 la secuencia temporal de las visitas a los nidos de sus
hospedadores tanto en Tordo Renegrido como en Tordo Pico Corto. Para esto, se
utilizé una nueva tecnologia de radiotelemetria, la cual permitié monitorear de
manera continua la presencia o ausencia de hembras de tordo instrumentadas con
radiotransmisores en los alrededores de los nidos de sus hospedadores. Esta nueva
tecnologéa permiti6 ademas realizar una estimacion de la distancia a la cual se
encontraban las hembras durante las visitas. Si bien esta nueva tecnologateepres
un avance cualitativo importante en la informacion que puede obtenerse y permitié
estudiar por prirara vez la secuencia de las visitas de las hembras parasitas a los
nidos de sus hospedadores y sus alrededores, no se encuentra libre de falencias. A
pesar de haber obtenido una estimacion de la distancia a la cual se encontraba la

hembra al realizar cadasita, existio un error asociado a dicha estimacion y no pudo
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determinarse con certeza si un individuo entro efectivamente o no al nido del
hospedador durante la visita. Para poder alcanzar este nivel de precisionuaticel est
de los movimientos de las hembras en los alrededores de los nidos de sus
hospedadores, sera necesario aguardar al desarrollo de dispositivos GPSdite alrede
de 1 g de peso con los cuales instrumentar a las hembras parasitas.

Este es el primer trabajo que estudia en detalle la diadanto temporal
como espacial de la actividad en los dormideros comunales de hembras y machos de
Tordo Renegrido y Tordo Pico Corto. A partir de este estudio, se presenté una nueva
metodologia para estimar la fecundidad individual de las hembras gsrasit
aspecto de la biologia reproductiva de los tordos parasitos que aun plantea muchos
interrogantes. También se deja abierta la pregunta si los machos de Tordo ®ico Cor
participan activamente en la relocalizacion de los nidos junto con las hembras cuando
éstas van a depositar sus huevos. Los datos de horarios de partidas del dormidero
obtenidos no muestran una superposicion de los horarios de partidas de los machos
con los horarios de parasitismo, pero la cantidad de datos obtenidos fue muy baja y
podria deberse simplemente a un problema de muestreo. Si los machos no participan
de la relocalizacion del nido junto con las hembras, el interrogante que surge es por
gué presentan un desarrollo del hipocampo similar al de las hembras de su especie
(Reboredy col. 1996), cuando las demandas de procesamiento de informacion

espacial no serian tan grandes para ellos.
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