UNIVERSIDAD DE BUENOS AIRES

FACULTAD DE CIENCIAS EXACTAS Y NATURALES

SINCRONIZACION DE PUESTA Y ELECCION DE
HOSPEDADOR EN EL PARASITO DE CRIA GENERALISTA
MOLOTHRUS BONARIENSIS (ICTERINAE, AVES)

Autor:

VANINA DAFNE FIORINI

Director:

JUAN CARLOS REBOREDA

Lugar de Trabajo:

DEPARTAMENTO DE ECOLOGIA GENETICA Y EVOLUCION -
FACULTAD DE CIENCIAS EXACTAS Y NATURALES -
UNIVERSIDAD DE BUENOS AIRES

TESIS PRESENTADA EN CUMPLIMIENTO DE LOS
REQUISITOS PARA OPTAR AL TITULO DE DOCTOR EN
CIENCIAS BIOLOGICAS

Buenos Aires, Marzo 2007.



Sincronizacion de puesta y eleccion de hospedador en el parasito de

cria generalista Molothrus bonariensis (Icterinae, Aves).

Resumen:

Se estudiaron la sincronizacion del parasitismo con la puesta del hospedador y el
comportamiento de picadura y rotura de huevos del hospedador que realiza el
Tordo Renegrido Molothrus bonariensis (45-55 g), un parasito de cria generalista,
en dos de sus hospedadores; la Calandria Grande Mimus saturninus (75 g) y la
Ratona Comun Troglodytes aedon (15 g). E1 74 % de los nidos de calandria y el
60 % de los nidos de ratona fueron parasitados y recibieron en promedio 2.3 y
1.7 huevos por nido parasitado, respectivamente. E1 74 % de los eventos de
parasitismo estuvo sincronizado con la puesta de las calandrias, y el 57 % con la
puesta de las ratonas. En los nidos de calandria, los tordos picaron 1.7 huevos
del hospedador por evento de parasitismo y el niumero de huevos picados estuvo
asociado positivamente con en numero de huevos del hospedador al momento de
parasitar el nido. En los nidos de ratona los tordos picaron 0.7 huevos del
hospedador por evento de parasitismo y el nimero de huevos del hospedador en
el nido no estuvo asociado con el niamero de huevos picados. En ambos
hospedadores el parasitismo y la picadura de huevos disminuyeron el niumero de
huevos del hospedador al final de la incubacién y estuvieron asociadas
positivamente con la probabilidad de abandono de los nidos. En los nidos de
ratona, el éxito de eclosion y la supervivencia de los pichones del hospedador
disminuyeron por efecto del parasitismo. La proporcion del tiempo que el nido
estuvo atendido por las calandrias durante la puesta, no explicé el patron
observado de sincronizaciéon entre el parasitismo y la puesta del hospedador. Se
analizo6 si los tordos usaron para decidir el parasitismo: 1) la actividad de los
hospedadores, y 2) la informacién obtenida a través de las picaduras de los
huevos del hospedador. Se determiné la frecuencia de parasitismo durante la
puesta en nidos que difirieron en la actividad de los hospedadores (con o sin) y el
tipo de huevos (naturales o de yeso). Como nidos sin actividad, se utilizaron
nidos abandonados en los cuales se agregé un huevo natural o uno artificial por
dia, simulando la puesta del hospedador. En los nidos con actividad y huevos de
yeso, se reemplazaron los huevos naturales apenas fueron puestos. Ninguno de
los nidos sin actividad fue parasitado (huevos naturales: 0/9, huevos de yeso:
0/9). Por el contrario, la mayoria de los nidos con actividad de los hospedadores
fueron parasitados sin importar si tenian huevos naturales (39/49) o de yeso
(11/13). Por lo tanto, la actividad de los hospedadores durante la puesta, pero no
la informacion obtenida a través de las picaduras, fue utilizada para decidir si
parasitar o no los nidos. Se analizé la relacién entre: 1) las caracteristicas del
sitio de nidificacién y 2) el comportamiento de los hospedadores con la
probabilidad de parasitismo. Ambas especies pasaron mas tiempo cerca del
modelo de hembra parasita que del modelo de la especie control, pero las
calandrias fueron mas agresivas. A nivel intraespecifico, se observo que en los
nidos de calandria parasitados los individuos pasaron menor tiempo cerca del
modelo parasito. Los nidos de calandria donde los individuos mostraron una
mayor actividad tardaron mas dias en ser parasitados. En ratonas, las cajas nido
donde el largo de la abertura de entrada habia sido reducido fueron menos
parasitadas que las cajas donde la abertura mantuvo su tamano original. La
probabilidad de parasitismo en nidos de calandria no estuvo asociada con el
grado de aislamiento del arbol donde estaba el nido, la cobertura de éste, o su



altura. En nidos de ratona el tipo de ambiente donde estaban ubicadas las cajas-
nido, o la distancia entre el borde del monte y la caja-nido estuvieron asociados
con la probabilidad de parasitismo. Se analiz6 si el comportamiento de picadura
de huevos y de sincronizacion del parasitismo estuvo asociado al éxito de
eclosion y de supervivencia del parasito en nidos de ambos hospedadores. Se
parasitaron nidos de los hospedadores con huevos naturales de Tordo Renegrido
y se midi6 el éxito de eclosién y la supervivencia del pichén en cuatro grupos
experimentales: huevo parasito bien sincronizado con la puesta del hospedador y
un tamano de nidada normal o reducida, y huevo parasito mal sincronizado y un
tamano de nidada normal o reducida. La mala sincronizacién de la puesta del
huevo parasito redujo la supervivencia del pichon parasito en los nidos del
hospedador de mayor tamano, pero no en los nidos del de menor tamano. El
numero de huevos del hospedador no afect6 la eficiencia de incubacién en
ninguno de los hospedadores, pero afect6 la supervivencia del pichén en el
hospedador grande. Debido a que la proporcién de huevos de Tordo Renegrido
puestos sincréonicamente y el nimero de huevos del hospedador picados por
evento de parasitismo es mayor en el hospedador mas grande; se sugiere que los
tordos podrian ajustar su comportamiento en funciéon de las caracteristicas del
hospedador.



Synchronization of parasitism and host selection in a generalist brood

parasite, the Shiny Cowbird Molothrus bonariensis (Icterinae, Aves).

Abstract:

I studied synchronization of parasitism with host laying and host egg puncture
behavior of Shiny Cowbirds, Molothrus bonariensis (45-55 g), a generalist brood
parasite, in two of its hosts: Chalk-browed Mockingbirds, Mimus saturninus (85
g), and House Wrens Troglodytes aedon (15 g). Seventy-four per cent of
mockingbird nests and 60 % of wren nests were parasitized and received, on
average, 2.3 and 1.7 cowbird eggs per parasitized nests, respectively. Seventy-
four per cent of the parasitic events were synchronized with mockingbird laying,
and 57 % with wren laying. In mockingbirds, cowbirds punctured 1.7 host eggs
per parasitic event and the number of eggs destroyed was positively associated
with the number of host eggs at the time parasitism occurred. In wrens, the
number of host eggs punctured per parasitic event was 0.7 and there was no
association between the number of eggs destroyed and the number of host eggs
at the time parasitism occurred. In both hosts, parasitism and punctures were
positively associated with probability of nest desertion and decreased the number
of host eggs at the end of the incubation. In wrens, hatching and fledging success
decreased as a result of parasitism. The proportion of time that the nest was
attended by mockingbirds during host laying did not explain synchronization
between parasitism and host laying. I analyzed if cowbirds used: 1) host activity,
and 2) information gathered from puncturing host eggs, to decide whether to
parasite a nest or not. I determined frequency of parasitism during laying in
nests that differed in host activity (with or without) and egg type (natural or
plaster). I used deserted nests at which I added one natural or artificial egg per
day as nests without activity. In nests with activity and plaster eggs I replaced
natural eggs as soon as they were laid. None of the nests without host activity
was parasitized (natural eggs: 0/9, plaster eggs: 0/9). On the contrary, most
nests with host activity were parasitized regardless of they had natural (39/49) or
plaster (11/13) eggs. Therefore, host activity during laying but not information
gathered from punctures was used to decide parasitism. I analyzed the
relationship between 1) nest site characteristics and 2) host behavior, with
probability of parasitism. Both hosts spent more time close to a cowbird female
model than to a control model, but mockingbirds were more aggressive towards
the model than wrens. At intraspecific level, mockingbirds spent less time close
to the parasite model in nests that were parasitized than in nests that were not
parasitized. Latency to parasitism was longer in nests where mockingbirds were
more active. In wrens, nest boxes where the length of the entrance was reduced
were less parasitized than nest boxes in which the entrance hole was not
reduced. The probability of parasitism in mockingbird nests was not associated
with the degree of isolation of the tree where the nest was built, the concealment
of the nest, or the height of the nest. In wrens, the type of habitat were the nest
boxes were placed and the distance between the edge of the patch of woodland
and the nest box were not associated with probability of parasitism. I analyzed if
puncture behavior and synchronization between parasitism and host laying were
associated with hatching success and survival of the parasite chick. We
parasitized both hosts with natural Shiny Cowbird eggs and measured
hatchability and chick survival in four experimental groups: parasite egg
synchronized with host laying and normal or reduced number of host eggs, and
parasite egg no synchronized and normal or reduced number of host eggs. Poor
synchronization reduced survival of parasite chicks in mockingbirdsbut not in



wrens. Number of host eggs did not affect the efficiency of incubation in both
hosts, but it affected chick survival in mockingbirds. The proportion of Shiny
Cowbird eggs synchronized and host eggs punctured were higher in
mockingbirds that in wrens which suggests that cowbirds may adjust these
behaviors to host characteristics.
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Introduccién al parasitismo de cria en aves

Capitulo 1

Introduccion al parasitismo de cria en aves

1.1. Parasitismo de cria

El parasitismo de cria en aves es una estrategia reproductiva en la que un
individuo; el parasito, deposita sus huevos en el nido de otro individuo; el
hospedador, no emparentado con el parasito. E1 hospedador se encarga de la
incubacién de los huevos y de la alimentacion de los pichones del parasito.
Generalmente, el cuidado parental de los pichones parasitos por parte del
hospedador contintia por un tiempo variable luego de que éstos abandonan
exitosamente el nido (Davies 2000).

El parasitismo de cria puede ser intraespecifico o interespecifico. Las
especies que son parasitas de cria intraespecificas no han perdido la capacidad
de incubar los huevos y alimentar a sus pichones y ejercen el parasitismo de
forma facultativa. En una poblacion donde esté presente este tipo de estrategia
existen individuos parasitos y otros no parasitos y/o individuos que alternan
entre ambas opciones. La mayoria de las especies que presentan parasitismo
intraespecifico son aves acuaticas nidifugas (Yom-Tov 1980, Rohwer y Freeman
1989, Lyon 1993).

Por el contrario, en todos los casos conocidos de parasitismo
interespecifico éste ocurre como una estrategia reproductiva obligada y la especie
parasita depende completamente de su hospedador para completar su ciclo
reproductivo (Ortega 1998, Davies 2000). Las hembras parasitas de cria obligada
no poseen la habilidad de construir nidos y de incubar huevos, y tampoco
pueden alimentar a sus pichones (Sealy y col. 2002). Los parasitos exhiben
caracteristicas que les permiten ser exitosos a través de esta poco comun manera
de reproducirse. Ellos buscan los nidos a través de la observacion del
comportamiento de los hospedadores en las cercanias de los nidos (Norman y

Robertson 1975, Smith y col. 1984, Grieef y Sealy 2000), aunque también existen
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evidencias de que pueden hallarlos sin la presencia de los mismos en el area
(Svagelj y col. 2003). Ademas, suelen parasitar los nidos después de que el
hospedador comenzé la puesta para disminuir la probabilidad de abandono del
nido o el rechazo de los huevos (Briskie y Sealy 1987, Hill y Sealy 1994, Fraga
1998), pero antes de que el hospedador haya iniciado la etapa de incubacién,
para que su huevo tenga posibilidad de eclosionar tempranamente y su pichon
no se encuentre en desventaja competitiva respecto a los pichones del
hospedador (Rothstein y Robinson 1998). La puesta parasita suele ser
sumamente rapida, durando apenas unos pocos segundos (Arias de Reyna y col.
1982, Sealy y col. 1995). De esta manera, el parasito evitaria ser visto por los
hospedadores, aumentando la probabilidad de que su huevo sea aceptado en el
nido (Sealy y col. 1995, Mosksnes y col. 2000). Los parasitos de cria suelen picar
o remover un huevo del hospedador cuando parasitan los nidos (Davies y Brooke
1988, Massoni y Reboreda 1999), y este comportamiento produce una
disminucién en el éxito reproductivo del hospedador (Sealy 1992, Mermoz y
Reboreda 1994).

Por otro lado, los huevos de las especies parasitas suelen tener cascaras
mas fuertes de lo esperado para su tamano corporal (Sealy y col. 2002), debido a
que son esféricos y poseen una cascara mas gruesa (Rohwer y Spaw 1988,
Picman 1989, Soler 1990), que los hace mas dificiles de perforar y eliminar por
los hospedadores (Hoy y Ottow 1964, Spaw y Rohwer 1987). Los huevos
parasitos pueden ser miméticos en su coloraciéon con los huevos de su
hospedador (Davies y Brooke 1988) y suelen ser mas pequefnos y poseer un
periodo de incubacién mas corto que el de sus hospedadores (Payne 1974,

Briskie y Sealy 1990, Soler 1990, pero ver Mermoz y Ornelas 2004).

En algunas especies, los pichones parasitos eliminan los huevos y
pichones del hospedador, empujandolos y dejandolos caer del nido (Wyllie 1981),
o matandolos con un gancho que poseen en el pico (Friedmann 1955). En las
especies en las que los pichones parasitos comparten el nido con otros pichones,
estos presentan otras caracteristicas que le permiten competir por el alimento.
Algunas especies poseen patrones de coloraciéon en su boca que imitan al de los
pichones de sus hospedadores (Nicolai 1974), otros poseen comportamiento de
pedido de alimento mas intenso (Gochfeld 1979, Lichtenstein y Sealy 1998), y
una mayor tasa de crecimiento que la esperable para una especie de su tamano

corporal (Wiley 1986, Soler y Soler 1991, Kattan 1996). Estas ultimas
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adaptaciones pueden en algunos casos aumentar la probabilidad de muerte por
inanicién de los pichones del hospedador (Marvil y Cruz 1989).

Respecto a la fecundidad de las hembras parasitas, existen trabajos que
muestran que la tasa de produccion anual de huevos es alta (Scott y Ankney
1980, Kattan 1996), pero trabajos mas recientes sugieren que la produccion de
huevos es mucho mas baja que lo estimado anteriormente (Alderson y col. 1999,
Hahn y col. 1999, Strausberger and Ashley 2003, Woolfenden y col. 2003).

1.2. Descripcion de los parasitos de cria interespecificos

El parasitismo de cria obligatorio es una estrategia reproductiva poco
comun que esta presente s6lo en el 1 % de las especies de aves y que ha
evolucionado en forma independiente en al menos siete oportunidades dentro del
grupo de las aves (Rothstein 1990). Estos eventos ocurrieron en dos subfamilias
de cuclillos (Cuculinae y Neomorphinae), en los pinzones parasitos africanos
(Anomalospiza imberbis y los viduas dentro de Estriliddae), en los “indicadores de
miel” (Indicatoridae), en el Pato de Cabeza Negra Heteronetta atricapilla
(Anatidae), y en los tordos (Icterinae) (Payne 1977, Rothstein 1990).

Los parasitos de cria pueden clasificarse en generalistas o especialistas,
segln la cantidad de especies hospedadoras que utilicen. Los parasitos
generalistas pueden llegar a utilizar un gran nimero de hospedadores de taxa
muy diversos (Ortega 1998). La subfamilia Cuculinae cuenta con 54 especies
parasitas obligadas, todas distribuidas en el viejo mundo. A pesar de que para
algunas especies se han registrado eventos de parasitismo en nidos de mas de
100 especies (por ejemplo en Cuculus canorus, Baker 1942, Lack 1968, Wyllie
1981, Moksnes y Ragskaft 1995), la mayoria utiliza principalmente unos pocos
hospedadores (Davies 2000). Dentro de este amplio grupo, la especie mas
estudiada es el Cuclillo Comun (Cuculus canorus) (Teuschl y col. 1998, Vogl y col.
2002). Las hembras de esta especie forman razas o gentes, cada una
especializada en un hospedador (Newton 1893, Lack 1968, Wyllie 1981, Davies y
Brooke 1988). Estos gentes se diferencian por la variacion en el ADN
mitocondrial que existe entre ellos (Gibbs y col. 2000). Las hembras de distintos
gentes difieren en la coloraciéon y patréon de manchas de sus huevos que a su vez
se asemejan al de sus hospedadores (Gibbs y col. 2000). Una vez que el pichén
parasito de cuclillo eclosiona, y todavia ciego y sin plumas, empuja los huevos o
pichones del hospedador con la parte dorsal de su cuerpo y los expulsa del nido,

logrando de esta manera ser el tiinico ocupante del nido (Davies y Brooke 1998).



Introduccién al parasitismo de cria en aves

Dentro de la subfamilia Neomorphinae existen tres especies parasitas;
Tapera naevia, Dromococcys phasianellus y D. pavoninus que parasitan
principalmente especies que construyen nidos cerrados. Los pichones de Tapera
naevia poseen un gancho en su pico con el que matan a los pichones del
hospedador, al igual que los pichones de los “indicadores de miel” (Morton y
Faragaugh 1979, Davies 2000).

En el tercer grupo de parasitos se encuentran los Viduas y el Pinzén
Cuclillo; Anomalospiza imberi. Esta tltima es una especie de la sabana africana
que parasita 11 especies dentro de los géneros Prinia y Cisticola (Friedmann
1960, Vernon 1964). No se cuenta con muchos estudios de su biologia
reproductiva, pero se sabe que sus huevos tienden a parecerse a los de sus
hospedadores y poseen una coloraciéon que flucttia desde el blanco al celeste, a
veces presentando manchas (Lahti y Payne 2003). Por el contrario, los Viduas (19
especies parasitas africanas) han sido bastante estudiados, en particular en lo
que respecta a sistemas de apareamiento, dialectos y coevolucién con sus
hospedadores. Los principales estudios se realizaron en Vidua chalybeata (Nicolai
1964, Payne y col. 1998, 2000). Los machos de esta especie imitan los cantos de
su especie hospedadora; Lagonosticta senegala (Payne 1973). El patron de
manchas y colores en la boca de los pichones del parasito imita al que poseen los
pichones del hospedador y esto les permitiria ser aceptados en el nido y recibir
cuidado parental del hospedador (Payne y col. 2000). El macho de esta especie
parasita al copiar e imitar los cantos de la especie hospedadora, informa a la
hembra acerca de déonde fue criado y ella al elegirlo se garantiza que su
descendencia posea el mismo patrén de manchas que los pichones de su
hospedador (Nicolai 1964; Payne 1983, 1990).

Dentro de los “indicadores de miel” africanos, 9 especies del género
Indicator utilizan hospedadores que hacen sus nidos en cavidades y 3 especies de
Prodotiscus utilizan especies que construyen nidos abiertos. De las dos especies
de Melignomon y de Melichneutes robustus no se conocen los hospedadores. Se
presume que las 2 especies asiaticas dentro de Indicatoridae son parasitas pero
no hay datos acerca de su biologia reproductiva (Rothstein y Robinson 1998).
Algunas de estas especies parecen tener una de las asociaciones mas
prolongadas con sus hospedadores. La adaptacion mas marcada en relacién al
parasitismo es el pico que poseen los pichones, que termina en forma de gancho.
Con esta estructura matan a los pichones del hospedador y permanecen como

unicos ocupantes del nido (Rothstein y Robinson 1998).
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El Pato de Cabeza Negra Heteronetta atricapilla se distribuye en
Sudamerica y es la Glnica especie parasita dentro de la familia Anatidae. Sus
hospedadores principales son otras especies de patos y gallaretas, aunque
también utilizan cuervillos y gaviotas (Weller 1968, Lyon y Eadie 2004). El pichén
parasito deja el nido el mismo dia que eclosiona (Lyon y Eadie 2004).

El grupo de los Tordos (Icterinae) posee distribucién americana (Ortega
1998) y abarca a 5 especies parasitas, todas incluidas dentro del género
Molothrus (Lanyon 1992). Estas especies varian en el nimero de hospedadores
que utilizan. M. ater y M. bonariensis son especies sumamente generalistas que
parasitan a mas de 200 hospedadores. M. aeneus parasita alrededor de 70
especies, mientras que M. rufoaxillaris y M. oryzivora son las mas especialistas,
ya que utilizan tres y siete hospedadores, respectivamente (Ortega 1998,
Jaramillo y Burke 1999). Las hembras parasitas buscan los nidos a través de la
observaciéon del comportamiento de sus hospedadores, aunque también pueden
hacerlo moviéndose a través de la vegetacion, o espantando a los hospedadores
de sus nidos (Norman y Robertson 1975, Wiley 1988, Strausberger 1998). Los
huevos de los tordos suelen poseer una cascara mas dura y un desarrollo mas
rapido que el de los hospedadores (Spaw y Rohwer 1987, Kattan 1995). La
gruesa cascara de los huevos hace que sean dificiles de destruir y por lo tanto
esta caracteristica podria disminuir la probabilidad de que los huevos sean
rechazados por los hospedadores (Rothstein y Robinson 1998). Sin embargo, a
diferencia de lo que ocurre en otros parasitos, los huevos de este grupo de aves
no son mimeéticos con los de sus hospedadores (Rothstein y Robinson 1998). Los
pichones parasitos comparten el nido con los pichones del hospedador, pero
poseen ciertas caracteristicas como ser un comportamiento de pedido de
alimento intenso (Redondo 1993, Lichtenstein y Sealy 1998, Dearbon y
Lichtenstein 2002) y un rapido desarrollo (Wiley 1986, Kattan 1996), que les
ayuda a competir por el alimento con los demas pichones del nido (Rothstein
1990).

1.3. Objetivos generales

El objetivo general de esta tesis es analizar la biologia reproductiva de un
parasito de cria extremadamente generalista, el Tordo Renegrido (Molothrus
bonariensis) en los nidos de la Calandria Grande (Mimus saturninus), uno de sus
hospedadores mas frecuentes. También se presenta la informaciéon de la biologia

reproductiva de la Ratona Comun (Troglodytes aedon) y los costos de parasitismo
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en esta especie *. Se analiza como la hembra parasita selecciona los nidos de la
Calandria Grande a parasitar, la manera en que sincroniza su puesta con la de
este hospedador y la asociaciéon entre variables del sitio de nidificacion y del
comportamiento de la Calandria Grande y la Ratona Comun con la probabilidad
de parasitismo. Ademas se analizan los beneficios del comportamiento de
picadura y destrucciéon de huevos del hospedador que realiza el parasito cuando
visita los nidos de la Calandria Grande y de la Ratona Comun.

En el Capitulo 2 se describe la biologia reproductiva de la Calandria
Grande y de la Ratona Comun y se caracteriza el parasitismo del Tordo
Renegrido en los nidos de ambos hospedadores.

En el Capitulo 3 se analizan los costos del parasitismo y el
comportamiento de picadura de huevos en los nidos de ambos hospedadores.

En el Capitulo 4 se analizan las claves utilizadas por las hembras
parasitas para hallar y parasitar los nidos de la Calandria Grande.

En el Capitulo 5 se analiza la asociaciéon entre las variables del sitio de
nidificacion y del comportamiento de ambos hospedadores con la probabilidad de
parasitismo del Tordo Renegrido.

En el Capitulo 6 se analiza el efecto de la sincronizaciéon de la puesta
parasita con la puesta del hospedador y del comportamiento de picadura de
huevos sobre el éxito de eclosiéon y supervivencia del parasito en los nidos de la
Calandria Grande y la Ratona Comun.

En el Capitulo 7 se presentan las conclusiones generales de la tesis.

*La informacién de los nidos de Ratona Comun fue obtenida y registrada por
Diego T. Tuero y forman parte de su tesis de licenciatura (Tuero 2004). Aqui se
presentan, por un lado, ciertos analisis ya realizados en la tesis, y, por otro,
nuevos analisis a partir de la informacion recolectada por él durante el afio 2003.
El objetivo de presentar estos resultados en los capitulos 2 y 3, es facilitar la

interpretacion y comparacion de los resultados de los capitulos 5 y 6.
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Capitulo 2

Biologia reproductiva de dos hospedadores, la Calandria Grande

y la Ratona Comin, y caracterizacion del parasitismo

2.1. Introduccion

2.1.1. El parasito: el Tordo Renegrido

El Tordo Renegrido (Molothrus bonariensis), es un parasito generalista extremo
cuyos huevos han sido encontrados en nidos de mas de 200 especies (Friedmann
y Kiff 1985, Lowther y Post 1999, Fraga 2002), aunque solo se conocen 68
hospedadores que crian exitosamente a sus pichones (Ortega 1998). El Tordo
Renegrido es uno de los miembros del género Molothrus, familia Icteridae (Lanyon
y Omland 1999), compuesta por los siguientes linajes: quiscales y aliados,
caciques y oropéndolas, oriolas, loicas y aliados, y el linaje del Cacique Pico
Amarillo Amblycercus holoceriseus. El grupo de los tordos pertenece al linaje de
los quiscales y aliados, y ademas del Tordo Renegrido, existen otras cuatro
especies dentro de este género que poseen la misma estrategia reproductiva.

El centro de distribucion del Tordo Renegrido es la zona centro-este de la
Argentina. Originalmente, su distribucion estaba restringida a Sudamérica y
Trinidad y Tobago, pero a principios del siglo XX comenz6 su expansion hacia las
Antillas (Bond 1956), habiendo ya ingresado en el estado de Florida en Estados
Unidos (Post y col. 1993). Este parasito esta muy asociado a ambientes
transformados con presencia de actividad ganadera (Ortega 1998) pero es poco
frecuente en zonas no disturbadas de bosques y selvas (Cavalcanti y Pimentel
1988). Por lo tanto, su expansién podria estar asociada a la transformacién del

habitat producida por el hombre al convertir areas de selva en zonas ganaderas o
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agricolas (Post y Wiley 1977, Wiley 1988, Cruz y col. 1990). Ademas, otras
caracteristicas como su flexibilidad en la selecciéon de habitats, el amplio rango
de items alimentarios que consume, el ser parasitos extremadamente
generalistas y su conducta gregaria hacen de ellos una buena especie

colonizadora (Ortega 1998).

El Tordo Renegrido es una especie sexualmente dimorfica tanto en tamano
como en coloracion. El macho alcanza un peso de 55 g. y su plumaje es negro
con iridiscencias purpura y azul-verdosas (foto 2.1.), mientras que la hembra
tiene un peso de 45 g. y su plumaje es de color marrén ceniciento, con el vientre
mas claro (Mason 1987, Ortega 1998, foto 2.2.). Sus huevos poseen un alto
polimorfismo en la coloracién de la cascara. Estos pueden ser totalmente
blancos, intermedios (fondo blanco con pequenas manchas rosadas o grises) o
manchados (fondo blanco, celeste palido, verde palido, gris, crema o marrén
claro, y manchas gris claro, marrén amarillentas, marrén rojizas, marrones o gris
rojizas (Hudson 1874, Friedmann 1929, Fraga 1978, Ortega 1998). El tamafio
promedio de los huevos es de 22.7 x 18.2 mm (Fraga 1978) y su periodo de
incubacion de 11-13 dias, siendo éste por lo general mas corto que el de sus
hospedadores (Cruz y col. 1990, Mermoz y Reboreda 1994, Massoni y Reboreda
1998). La informacién sobre la fecundidad de las hembras de este parasito es
controvertida, dado que la estimacién del nimero de huevos que podria poner
una hembra por temporada reproductiva varia entre 10 (Friedmann 1929) y 100
(Hudson 1874).

Al nacer, los pichones de tordo tienen sus ojos cerrados y poseen la piel de
color amarillenta, con franjas de plumoén gris claras (foto 2.3.). Las comisuras de
la boca pueden variar entre el blanco y el amarillo, y el interior de la boca
siempre posee un tinte rojizo (Fraga 1985, foto 2.4.). Hasta que los pichones
tienen 4 o 5 dias emiten sonidos similares a “pips”, que se transforman en
llamadas mas largas y trémulas, del tipo de un silbido, que poseen un rango de 4
a 9 kHz. en pichones mas grandes (Fraga 1985). Los pichones permanecen en el
nido del hospedador entre 11 y 15 dias (Fraga 1985, Mermoz y Reboreda 2003).
Luego de abandonar el nido, permanecen junto a sus padres adoptivos durante
varias semanas (Fraga 1985).

Las hembras parasitas suelen poner sus huevos durante la etapa de
puesta de los hospedadores (Massoni y Reboreda 1998, Mermoz y Reboreda
1999). Debido a que los tordos poseen un periodo de incubacién por lo general

mas corto que el de sus hospedadores (Briskie y Sealy 1990, Kattan 19935), sus
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huevos suelen eclosionar tempranamente y los pichones logran una ventaja en la
competencia por alimento con los pichones del hospedador (Payne 1977, Mermoz
y Reboreda 2003).

Otro comportamiento frecuente de las hembras de tordo cuando visitan los
nidos de sus hospedadores es el de picar y destruir uno o mas de sus huevos
(Hudson 1874, Friedmann 1929, Fraga 1978, Lichtenstein 1998, Massoni y
Reboreda 1998). Este comportamiento podria mejorar la eficiencia de incubacion
de sus huevos y reducir la competencia por el alimento con los demas pichones,
pero suele estar asociado a una mayor frecuencia de abandono de los nidos por
parte de los hospedadores (Massoni y Reboreda 1998, Astié y Reboreda 2007,
Tuero y col. 2007).

2.1.2. Los hospedadores

Calandria Grande

La familia Mimidae es exclusiva del nuevo mundo y esta compuesta por
aproximadamente 34 especies (Kaufman 1996), de las cuales 10 estan incluidas
en el género Mimus, y 4 de ellas se encuentran en la Argentina. La Calandria
Grande (Mimus saturninus) es la especie mas grande de su género en la
Argentina, con adultos que alcanzan un peso de 75 g. (Sackmann y Reboreda
2003). Su plumaje es gris-pardusco en el dorso con un leve estriado. Sus alas
son negras y poseen filetes blancos en las cubiertas. La cola también es negra,
larga, semierecta, con vexilo externo y ancho apice de timoneras (salvo las
centrales) blanco. Posee una conspicua ceja y ventral blancuzcos (Narosky y
Yzurieta 1993, foto 2.5.). Esta especie habita zonas semiabiertas, incluyendo
ambientes modificados por el hombre (Fraga 1985) y se distribuye solamente en
el este de Sudameérica. Se la encuentra desde las sabanas dispersas al norte de la
parte mas baja del Rio Amazonas hasta los 40° de latitud Sur en la Argentina
(Fraga 1985). Su rango de distribucién esta incluido dentro del rango del Tordo
Renegrido (Olrog 1979).

Las calandrias forman parejas que se mantienen durante todo el afio y en
la temporada no reproductiva forman grupos familiares con los juveniles de la
temporada reproductiva anterior (Fraga 1985). Los adultos poseen un
comportamiento sumamente sedentario y durante el invierno utilizan para
percharse los mismos arboles donde construyen sus nidos en el verano. El tipo

de vegetacion que prefieren para construir sus nidos son arbustos o pequefios
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arboles con follajee denso, probablemente debido a que los pichones una vez que
abandonan el nido, permanecen escondidos entre las ramas cercanas al mismo
durante al menos una semana (Fraga 1985). La biologia reproductiva de esta
especie fue estudiada previamente por Fraga (1985) en Lobos, provincia de
Buenos Aires (Fraga 1985). En ese estudio se determiné que el tamano de puesta
de las calandrias varia entre 3-5 huevos. El tamano promedio de los huevos es
28 mm. de largo y 21 mm. de ancho, y su periodo de incubacion es de 13 a 15
dias. Los huevos de calandria poseen manchas en los tonos del marrén, sobre un
color de fondo verde-celeste (foto 2.6.).

Los pichones nacen con los ojos cerrados y tienen la piel rosada, con
franjas de plumoén negruzcas. Las comisuras de la boca son amarillo palido y el
interior de la boca es amarillo brillante (foto 2.7.). Los pichones producen un
sonido que puede ser descripto como un suave silbido, con una frecuencia que
va de 3 a 7 kHz (Fraga 1985). Estos permanecen en el nido entre 12 y 15 dias y
luego de abandonarlo poseen un comportamiento silencioso y criptico que
mantienen hasta que comienzan a volar siguiendo a los adultos a quienes

continuan pidiendo alimento.

Ratona Comun

La familia Troglodytidae esta compuesta por alrededor de 70 especies, la mayoria
de ellas de distribucion en los trépicos. Dentro de esta familia, el género
Troglodytes es el que se encuentra mas ampliamente distribuido (desde Alaska
hasta Argentina y también en Eurasia, Kaufman 1996). En este género se
encuentra la Ratona Comun (Troglodytes aedon, foto 2.8.), especie de pequefio
tamano (15.4 g; Kattan 1996), cuyo rango de distribuciéon abarca practicamente
todo el continente americano. Su limite norte se encuentra en Oaxaca, México y
su limite sur es en la zona austral de Argentina (Brumfield y Capparella 1996).
Su habitat comprende zonas semiabiertas, bosques abiertos o jardines. Los sitios
de nidificacién son muy variados pero siempre anidan en cavidades, tanto
naturales (cavidades en arboles, nidos abandonados de carpinteros, etc.) como
de origen antropico (por ejemplo, cavidades en techos de edificaciones, Skutch
1953). Los machos poseen territorios que defienden muy activamente y son
poligamos si las condiciones lo permiten (Johnson y Kermott 1991). El cuidado
parental es compartido pero la incubacién es realizada por la hembra (Skutch
1953). Esta especie posee un marcado comportamiento agresivo tanto hacia

individuos de su propia especie como de otras especies (Quinn y Holroyd 1989).
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En estudios previos realizados en esta especie se encontré que el tamano
de puesta era de 3 huevos en el norte de América del Sur (Kattan 1996), y de 4-5
huevos en Centro América (Skutch 1953). Los huevos son de color crema con
manchas marrén-rojizas (Kattan 1998, foto 2.9.). El tamaio promedio de los
huevos es 18.5 mm. de largo y 13.8 mm. de ancho, y poseen un periodo de
incubacién de aproximadamente 15 dias (Kattan 1998).

Al nacer, los pichones tienen los ojos cerrados. Su piel es de tonalidad
rosa fuerte y poseen un plumon gris-ceniciento. Las comisuras de la boca son de
color crema y el interior de la boca es amarillo (observacion personal, foto 2.10.).
El tiempo de permanencia en el nido de los pichones es de 18 dias (Skutch
1953).

En este capitulo se describen: 1) las caracteristicas de la biologia reproductiva de

la Calandria Grande y de la Ratona Comun, y 2) el parasitismo del Tordo

Renegrido en los nidos de ambas especies.
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2.2. Metodologia

2.2.1. Area de estudio

El estudio fue realizado cerca de la ciudad de Magdalena, en la reserva privada
de Flora y Fauna autéctona “El Destino” (35° 08" S, 57° 23' W), en la provincia de
Buenos Aires. La reserva tiene una superficie de 2400 hectareas y forma parte de
la Reserva de la Biosfera Parque Costero del Sur (MAB-UNESCO) y del Refugio de
Vida Silvestre (Ley provincial 12016/97, Decreto 2846/97). El area de estudio
posee cordones de conchilla y arena donde se asientan parches de bosque
formados principalmente por Talas (Celtis tala) y Coronillos (Scutia buxifolia) que

alcanzan los 10 m de altura (Cagnoni y col. 1996, figura 2.11. a, b).

2.2.2. Sitios de nidificacion y busqueda de nidos de los hospedadores

En la provincia de Buenos Aires las calandrias anidan desde mediados de
septiembre hasta mediados de enero (Fraga 1985). En el presente trabajo, los
nidos de esta especie fueron encontrados desde principios de octubre hasta
finales de enero. Las calandrias construyen nidos abiertos, generalmente en
arboles con follaje denso, a una altura de 1.5-2.5 m. El nido posee la forma de
una gran taza, de 20-25 cm. de diametro y es fabricado con ramitas, con un
relleno de barro y tapizado con pasto fino y pelos de caballo (foto 2.12). El
procedimiento utilizado para encontrar estos nidos fue observar la actividad de la
pareja en el territorio y luego realizar una inspeccion exhaustiva de los

potenciales sitios de nidificacién en la zona.

Las ratonas anidaron en el area de estudio desde principio de octubre a
fines de enero. Debido a que esta especie construye sus nidos dentro de
cavidades, se colocaron cajas-nido hechas en madera (foto 2.13), para facilitar el
seguimiento de los nidos y la manipulacién de su contenido. Las dimensiones
internas de las cajas fueron 23 x 14 x 10 cm. (alto, ancho, profundidad). En el
area de estudio se colocaron 100 cajas nido para Ratona Comun. Estas se

dispusieron dentro y en los bordes de los parches de bosque. Las cajas estaban
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separadas entre si por al menos 30 m. Se adoptoé este criterio porque en esta
especie los machos defienden territorios, pudiendo picar y destruir huevos
puestos en otros nidos ubicados cerca de su territorio (Belles-Isles y Picman
1986). En cada parche de bosque se colocaron tantas cajas como las
dimensiones de los mismos lo permitieron (de una a seis cajas por parche). Todas
las cajas fueron colocadas en talas a una altura de entre 1.5y 2 m. Ademas, se
colocaron 50 cajas nido de dimensiones internas de 28 x 18 x 14 cm., con el
objetivo de realizar un estudio en el Tordo Musico (Agelaioides badius). Si bien
estas cajas no estaban destinadas al presente estudio, 11 de ellas fueron
utilizadas por la Ratona y los datos de estos nidos fueron incorporados al
analisis.

Como la temporada reproductiva del Tordo Renegrido comienza hacia fines
de septiembre y dura hasta principios de febrero (Fraga 1985), las temporadas
reproductivas de ambos hospedadores coinciden casi totalmente con la del

parasito.

2.2.3. Seguimiento de nidos
Los nidos de calandria fueron revisados diariamente o cada dos dias. Los nidos
de ratona fueron visitados diariamente en la etapa de construccion avanzada y
puesta, y cada 1-3 dias durante la etapa de incubacion y de pichones.

Las variables registradas en cada visita dependieron de la etapa del ciclo
de nidificaciéon en la que se encontraba el nido. Durante la etapa de puesta e
incubacién se determiné: la fecha de puesta de cada huevo del hospedador y del
parasito (los huevos fueron rotulados con un marcador indeleble para su
posterior identificacion individual), sus medidas (eje mayor y menor utilizando
un calibre con un error de 0.1 mm.), y la presencia de picaduras en los huevos
del hospedador y del parasito. Ademas, a lo largo del periodo de puesta e
incubacién se determinoé si cada uno de los huevos permanecia o desaparecia del
nido. En la etapa de pichones se registro la fecha de nacimiento de cada pichoén,
el peso de los mismos y la fecha aproximada de abandono del nido. Cada pichén
fue identificado con marcas en sus patas utilizando un marcador indeleble. Los
pichones se pesaron cada 1-3 dias hasta el dia once en los nidos de ratona y
hasta el dia nueve en los nidos de calandria, ya que partir de esta fecha la
probabilidad que los pichones abandonen prematuramente el nido es alta (Fraga
1985). Para registrar el peso se uso una balanza digital portatil (Ohaus LS 200)
con un error de 0.1 g., o pesolas de 10 y 60 g.
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Se consideré que el nido fue predado cuando su contenido (huevos o
pichones) desaparecié entre 2 visitas consecutivas, y abandonado si los huevos
estaban frios al tacto (luego de completada la puesta) en 2 visitas consecutivas, o
si los pichones estaban muertos sin lastimaduras. Se consider6é que un nido fue
exitoso si produjo al menos un pichén exitoso, ya fuera del hospedador o del
parasito.

La fecha de inicio de la puesta (aparicion del primer huevo) en los nidos
que fueron encontrados en la etapa de incubacion fue determinada a partir de la
fecha de eclosién del primer huevo (para el caso de las ratonas, se presumio6 una
puesta de 5 huevos y un periodo de incubacién de 15 dias, mientras que para el
caso de las calandrias, se presumié una puesta de 4 huevos y un periodo de
incubacién de 14 dias (ver resultados). Para ambas especies se presumié que la
incubacién se inicié con la puesta del penultimo huevo. En los nidos en los que
la fecha de eclosion no pudo determinarse en forma directa ésta se estimé
sumandole quince o catorce dias (dependiendo de la especie) a la fecha de puesta

del anteultimo huevo.

2.2.4. Biologia reproductiva de las especies hospedadoras: la Calandria Grande y
la Ratona Comun

Para esta parte del trabajo se utilizaron los datos de la temporada de afio 2002
para los nidos de Calandria y del afilo 2003 para los nidos de Calandria y Ratona.
Esto se debe a que durante estas temporadas no se realizaron manipulaciones a
los nidos. Por lo tanto, es adecuado utilizarlos para realizar la descripcion de la
biologia reproductiva y para realizar los correspondientes analisis

correlacionales.

2.2.4.1. Distribucién de nidos a lo largo de la temporada

Para ambas especies se consideré como fecha de inicio de la temporada el primer
dia del mes de Octubre, tanto para el afno 2002 como para el 2003, debido a que
antes de esta fecha no se observé puesta de huevos en ninguno de los dos
hospedadores. Para cada nido se determiné la fecha de puesta del primer huevo
del hospedador y se consideré a ésta como dia de inicio del nido. La fecha de
inicio se determiné en forma directa en la mayoria de los casos dado que el nido
era encontrado durante la etapa de construcciéon. En los casos en que los nidos
eran hallados durante la etapa de puesta e incubacion, la determinacion de la

fecha de inicio del nido se realiz6 de forma indirecta utilizando la fecha de
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finalizacién de la puesta, o la de eclosion del primer huevo del hospedador,
respectivamente. En el caso en que la estimacion se basé en la fecha de eclosiéon
del primer huevo del hospedador, se presumi6é un tamano de puesta de 4y 5
huevos, y un periodo de incubacion de 14 y 15 dias para los nidos de calandria y
de ratona, respectivamente. Para ambas especies se asumi6 que la incubacién se
inicié con la puesta del penultimo huevo. De acuerdo a esta informacion se
asigné cada nido a una de las 7 quincenas que dur6 la temporada reproductiva
(1-15 Octubre = 1° quincena, 16-31 Octubre = 2° quincena, etc.). Con esta
informacion se determiné la distribucién de nidos, por quincena, a lo largo de la

temporada.

2.2.4.2. Exito de nidificacién
Para cada uno de los nidos que fueron seguidos se determiné si éste fue exitoso,
predado, o abandonado. Se consider6 a un nido como exitoso si al menos
producia un pichén que lograba independizarse, fuera del hospedador o del
parasito. Se lo consider6 predado si su contenido, fuesen huevos o pichones,
desaparecian entre dos visitas, y abandonado si los huevos estaban frios en dos
visitas consecutivas una vez finalizada la puesta. No se observaron nidos
abandonados en la etapa de pichones. Ademas, se calcul6 el tiempo transcurrido
entre la fecha de inicio del nido y la de inicio de la temporada. Luego se analiz6 a
través de regresiones logisticas si existia una relacion entre el dia de la
temporada en que los nidos se iniciaban y el éxito de los nidos, o las causa del
fracaso (abandono o predacion).

Ademas se calcul6 el éxito total de ambos hospedadores y del parasito
como el porcentaje de huevos puestos que dieron pichones que lograron
independizarse exitosamente. Para este analisis se utilizaron los nidos hallados

durante las etapas de construccion y puesta.

2.2.4.3. Tamano de nidada y de huevos
El tamano de puesta fue calculado a partir de una muestra de nidos no
parasitados que fueron seguidos diariamente durante todo el periodo de puesta
(n= 32 nidos de ratona y n= 16 nidos de calandria).

Los huevos fueron medidos con calibre con una precisién de 0.1 mm. Para
estimar el tamafo de los huevos de cada hospedador se calcul6 la longitud y el
ancho promedio de los huevos de cada nido y luego se promediaron estos valores

(se consideraron a los nidos como datos independientes).
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Para el calculo del tamano promedio de los huevos parasitos se usaron las
medidas de todos los huevos ya que se presumié que los eventos de parasitismo

fueron independientes entre si.

2.2.4.4. Periodo de incubacién

El periodo de incubacion de los hospedadores se estimo6 como el tiempo
transcurrido desde la puesta del tltimo huevo hasta la eclosién del tltimo huevo
(Nice 1954). En ratonas, para este analisis s6lo se utilizaron nidos donde la
secuencia de puesta y eclosion de todos los huevos era conocida y que no fueron
parasitados, ya que la presencia de huevos de Tordo Renegrido podria modificar
el periodo de incubacién del hospedador.

El periodo de incubacion de los huevos del parasito, en los casos en que
éste fue puesto antes de la puesta del antetltimo huevo del hospedador, fue
calculado como el tiempo transcurrido entre la puesta del anteultimo huevo del
hospedador y la eclosion del huevo parasito. En los casos en que el huevo del
parasito fue puesto luego de iniciada la incubacion, el periodo de incubaciéon se
calcul6 como el tiempo transcurrido entre la puesta del huevo parasito y su

eclosion.

2.2.4.5. Curvas de crecimiento de los pichones

Los pichones de calandria fueron pesados utilizando pesolas de 10 + 0.1 y de 60
+ 0.5 g. Los pichones de ratona fueron pesados con una balanza digital portatil
(Ohaus LS 200) con un error de 0.1 g. El peso inicial es el correspondiente al dia
de nacimiento del pichon, considerado como dia 0. El peso final corresponde al
del dia 9. Luego de este dia, los pichones no eran pesados para evitar que
intentaran abandonar el nido prematuramente.

Para obtener las curvas de crecimiento, cada nido fue tomado como un
punto independiente. Los pesos utilizados para obtener el peso promedio de cada
nido, fueron los de todos los pichones que sobrevivieron al menos hasta el dia 9
en el nido. Por lo tanto las curvas corresponden al crecimiento de los pichones
exitosos.

Los nidos fueron revisados diariamente o dia por medio. El tiempo de
permanencia de los pichones en el nido se obtuvo como el periodo de tiempo
transcurrido desde la fecha de nacimiento del pichén y la fecha de abandono del

nido. Se tom6 como fecha de abandono a la fecha intermedia entre la ultima
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visita al nido cuando se vio al pichoén y la primera visita cuando éste ya no

estaba.

2.2.5. Parasitismo

2.2.5.1. Frecuencia e intensidad de parasitismo

La frecuencia de parasitismo se calculé como el numero de nidos parasitados
sobre el numero total de nidos. Un nido fue considerado parasitado si recibi6 al
menos un huevo de tordo mientras permaneci6 activo (desde la puesta del primer
huevo del hospedador hasta que fue predado, abandonado o al menos uno de los
pichones se independizd). La intensidad de parasitismo se calculé como el
numero de huevos parasitos por nido parasitado. Para calcular la frecuencia e
intensidad de parasitismo se consideraron los nidos encontrados durante la

construccion, puesta o incubacién, en los que el hospedador completé la puesta.

2.2.5.2. Frecuencia e intensidad de parasitismo a lo largo de la temporada
reproductiva de los hospedadores

Para analizar si la frecuencia e intensidad de parasitismo varié a lo largo de la
temporada, el criterio para seleccionar los nidos fue el mismo que para el punto
anterior. Para el caso de la frecuencia, se realizaron regresiones logisticas en las
que la variable independiente fue el mes de la temporada y la dependiente si el
nido era o no parasitado. Para el caso de la intensidad, se realizé6 una prueba de
Kruskal Wallis, donde los meses en que ocurri6 la puesta eran las categorias, y el

numero de huevos parasitos por nido la variable dependiente.

2.2.5.3. Sincronizacién del parasitismo con la puesta de huevos del hospedador
Se calculé el nimero promedio de huevos parasitos puestos por nido durante
cada dia del ciclo de nidificacién (puesta — incubacién), dividiendo el nimero de
huevos parasitos puestos un determinado dia del ciclo por el numero de nidos
que estaban activos ese dia del ciclo.

En los nidos de calandria, se estimé la sincronizacion del parasitismo a
partir de una muestra de 180 huevos de tordo puestos en 130 nidos encontrados
durante las etapas de construcciéon o puesta. En el 47% de los casos se pudo
estimar directamente la fecha de parasitismo (i.e. los nidos fueron visitados en
dias consecutivos y el parasitismo ocurrié entre visitas). En los casos donde el

nido no fue visitado en dias consecutivos (i.e. dia por medio), se presumio que en
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la mitad de los casos, el huevo era puesto el dia antes y en la otra mitad de los
casos el mismo dia que se visito el nido.

En los nidos de ratona, se estimé la sincronizacion del parasitismo a partir
de una muestra de 69 huevos de tordo, puestos en 72 nidos encontrados durante
la construcciéon o la puesta. En los casos en que no se pudo determinar
exactamente la fecha de puesta del huevo parasito, esta se estimé a partir de la
fecha de eclosiéon del huevo o se presumi6 que el parasitismo habia ocurrido

entre visitas.

2.2.6. Picaduras

2.2.6.1. Frecuencia, intensidad y momento en que ocurren las picaduras de
huevos del hospedador

Se calculé el nimero promedio de huevos del hospedador picados en el nido
durante cada dia del ciclo de nidificacién dividiendo el ntimero de huevos del
hospedador picados en un determinado dia por el nimero de nidos que estaban
activos ese dia.

En los nidos de calandria, en la muestra de 130 nidos, también se
determiné el momento en que habian ocurrido las picaduras. En estos nidos se
registraron 137 eventos de picadura. En 79 casos (58%), se observé el huevo del
hospedador picado mientras que en los otros 58 casos (42%), se observoé que uno
de los huevos del hospedador habia desaparecido entre visitas. En estos casos,
se presumio que la desaparicion del huevo era el resultado de la limpieza de nido
realizada por el hospedador luego de que el huevo fuese picado por tordos
(Kemal y Rothstein 1988). Es improbable que la desaparicion de los huevos del
hospedador sea el resultado de la depredacién parcial de los nidos, ya que no se
observé depredacion parcial en 13 nidos en donde los huevos fueron
reemplazados por huevos de yeso (ver capitulo 3). Ademas, la mayoria de los
huevos desaparecieron durante el periodo de puesta (42/58 casos), momento en
que ocurre el 74 % del parasitismo (ver resultados). También se determiné el
momento en que habian ocurrido las picaduras en 72 nidos de ratona en los que
se registraron 58 eventos de picaduras. En este caso también se consider6 a los
huevos desaparecidos como picados y eliminados por el hospedador en la
limpieza del nido y no como un evento de predacién parcial por los siguientes
motivos: 1) en el 42 % de los casos en que desaparecié un huevo del hospedador,

este huevo fue observado previamente en el nido con picaduras, 2) en la mayoria
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de los casos las desapariciones de los huevos del hospedador estuvieron
asociados a la aparicion de huevos parasitos, y 3) cuando no fue asi, estas
desapariciones ocurrieron mayoritariamente durante el periodo de puesta e inicio
de la incubacién, periodo en que también ocurren la mayoria de los eventos de
parasitismo y visitas de las hembras de tordo a los nidos. En cambio, los eventos
de predacién total se distribuyeron homogéneamente a lo largo de la puesta y la
incubacién. Por lo antes expuesto, se consider6 que la explicacion mas
parsimoniosa para la desaparicién de huevos del hospedador era que estos
habian sido picados por el parasito y, posteriormente, removidos por el

hospedador.

2.2.6.2. Relacién entre picaduras y parasitismo

Para estimar la asociacion temporal entre eventos de picaduras y parasitismo
dentro del nido, se utilizé6 una muestra de 37 nidos de calandria y 17 nidos de
ratrona que tuvieron parasitismo simple (en nidos con parasitismo multiple, no
es posible asignar en forma no ambigua la picadura a un evento de parasitismo).
Se presumié que en los nidos con parasitismo simple, la misma hembra parasita

estaba involucrada en el evento de parasitismo y en el de picadura.

2.2.6.3. Picaduras por evento de parasitismo

Se analiz6 si el nimero y la proporcion de huevos del hospedador picados o
desaparecidos hasta el dia en que el primer huevo parasito era puesto en el nido,
diferia para nidos de ambos hospedadores (temporadas 2002-3 y 2003-4). Para
estos analisis se utilizé6 una submuestra de nidos que tenian por lo menos tres
huevos del hospedador el dia en que ocurri6 el evento de parasitismo. De esta
manera se controlé el niumero de huevos del hospedador disponible para ser

picado.

2.2.6.4. Picaduras en funcion del nimero de huevos en el nido

Se analiz6 a través de una correlacion de Spearman, si el numero de huevos del
hospedador picados o desaparecidos estaba asociado positivamente con el
numero de huevos del hospedador presentes en el nido al momento de

producirse el primer evento de parasitismo.
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2.3. Resultados

2.3.1. Biologia reproductiva de las especies hospedadoras: la Calandria Grande y

la Ratona Comun

2.3.1.1. Distribucién de nidos a lo largo de la temporada

Calandria
Tanto para el afio 2002, como para el 2003 (Figura 2.1), el primer intento de

nidificacion se observo el 1° de octubre (fecha de puesta del primer huevo del
hospedador), y el niimero maximo de intentos de nidificacién ocurrié en la
segunda quincena de Octubre. El ultimo intento de nidificacién se inici6 el 4 de

Enero en el 2002 y el 14 de enero en el 2003.
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Figura 2.1. Nidos de calandria iniciados por quincena durante las temporadas

reproductivas 2002-2003 y 2003-2004.
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Ratona

El primer intento de nidificacion se observo el 16 de octubre (fecha de puesta del
primer huevo del hospedador) y el niimero maximo de intentos de nidificacion
ocurri6 en el mes de noviembre (Figura 2.2.). El ultimo intento de nidificacién se

inici6 el 14 de enero.
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Figura 2.2. Nidos de ratona iniciados por quincena durante la temporada
reproductiva 2003-2004.

2.3.1.2. Exito de nidificacién

Calandria

De los 173 nidos seguidos (80 durante el 2002 y 93 durante el 2003) se pudo
determinar el destino de 137 (los 36 nidos restantes no fueron seguidos hasta el
final del periodo de nidificacion). De estos 137 nidos, 26 (19%) fueron exitosos,
53 (39%) predados y 58 (42%) abandonados.

Se calculé la fecha de inicio del nido respecto al inicio de la temporada de 131
nidos de los cuales se conocia la fecha de puesta del primer huevo del
hospedador. Al evaluar si el dia de la temporada en que el nido se inicié estaba
asociado al éxito o fracaso del nido, no se hallé una relacién significativa entre

ambas variables (Regresion logistica: Log-likelihood = -61.40, x2=1.97; P = 0.16).
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Para los nidos en los que se pudo determinar si el fracaso se debia a la
predacién o al abandono (n = 92), se evalu6 si la causa del fracaso se relacionaba
con el dia de la temporada. En este caso tampoco se hallé una asociacion
significtiva entre estas variables (Regresion logistica: Log-likelihood = -63.50, y2=
1.36; P=0.55).

En 126 nidos, fueron puestos 371 huevos de calandria, de los cuales sé6lo
28 pichones, distribuidos en 15 nidos, lograron independizarse exitosamente (7.5
% de los huevos). En 80 de los nidos, fueron puestos también 169 huevos
parasitos, de los cuales 21 pichones, distribuidos en 14 nidos, abandonaron el

nido exitosamente (12.4 % de los huevos).

Ratona

De los 90 nidos seguidos se pudo determinar el destino de 84 de ellos (los 6
nidos restantes no fueron seguidos hasta el final del periodo de nidificacion). De
estos 84 nidos, 35 (42%) fueron exitosos, 24 (28%) predados y 25 (30%)
abandonados.

En 82 nidos, de los que conocia su fecha de inicio, se evalu¢ si el dia de la
temporada en que el nido se inicié se relacion6 con el éxito del mismo. Existi6o
una relacién significativa y negativa entre ambas variables (Regresion logistica:
Log-likelihood = -53.03, x2= 5.22; P = 0.02). Por lo tanto hubo menos nidos
exitosos al final de la temporada reproductiva que al principio. Para los nidos en
los que se pudo determinar si el fracaso se debia a la predacién o al abandono
(n=48), se evaluo si la causa del fracaso se relacionaba con el dia de la
temporada. Se hall6 que la probabilidad de que un nido fracasara por abandono
fue mayor al inicio de la temporada (Regresion logistica: Log-likelihood = -30.74,
x2=4.57; P=0.03), y en consecuencia, el fracaso por predaciéon fue mayor hacia
el final de la temporada.

En 68 nidos, fueron puestos 297 huevos de ratona, de los cuales sé6lo 65
pichones, distribuidos en 21 nidos, lograron independizarse exitosamente (21.9
% de los huevos). En 41 de los nidos, fueron puestos también 73 huevos
parasitos, de los cuales 17 pichones, distribuidos en 14 nidos, abandonaron el

nido exitosamente (23.3 % de los huevos).
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2.3.1.3. Tamano de nidada y de huevos

Calandria

El tamano de la puesta fue de 3.7 £ 0.2 huevos, y el rango de 3 a 5 huevos (n =
16 nidos encontrados durante la construccion o la puesta y que terminaron la
puesta). El tamano promedio de los huevos fue 28.3 + 0.2 mm. de largo y 20.4 *
0.1 mm. de ancho (n = 46 nidos) y el peso promedio de cada huevo fue 6.4 = 0.1

g. (n = 27 nidos).

Ratona
El tamano de la puesta fue de 5.3 £ 0.1 huevos, y el rango de 4 a 6 huevos (n =
32 nidos). El tamafio promedio de los huevos fue 17.5 £ 0.08 mm. de largo y 13.1

* 0.4 mm. de ancho (n = 74 nidos).

Tordo Renegrido

El tamano promedio de los huevos de Tordo Renegrido en los nidos de Calandria
Grande fue 23.90 £ 0.11 mm. de largoy 18.56 + 0.11 mm. de ancho (n =90
huevos), y su peso promedio 4.6 £ 0.05 g. (n = 80 huevos). En los nidos de
Ratona Comun, el tamafio de los huevos de tordo fue 23.09 + 0.30 de largo,
18.11 £ 0.19 de ancho (n = 18 huevos), y el peso promedio 3.88 g. (n = 14
huevos). Los huevos del parasito encontrados en los nidos de calandria fueron
significativamente mas largos (F1, 106 = 7.97, P = 0.006), mas anchos (Fi, 106 =
6.24, P = 0.014) y mas pesados (F1,092 = 31.83, P < 0.0001) que aquellos hallados

en los nidos de ratona.

2.3.1.4. Periodo de incubacion

Calandria
Los huevos fueron puestos cada 24 horas aproximadamente, entre las 8 y las 10
de la manana. La incubaciéon comenzo6 con la puesta del pentltimo huevo y se

extendi6 por 13.7 £ 0.2 dias (n = 10 nidos).

Ratona

Los huevos fueron puestos cada 24 horas aproximadamente y la incubacién
comenzo con la puesta del pentultimo huevo y se extendié por 14.8 + 0.3 dias (n =
11 nidos).
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Tordo Renegrido
Los huevos de tordo puestos en nidos de calandria tuvieron un periodo de
incubacién fue 12.7 + 0.2 dias (n = 9 huevos) mientras que en los nidos de

ratona éste fue de 12.7 + 0.5 dias (n = 13 huevos).

2.3.1.5. Curvas de crecimiento de los pichones

Calandria

El peso de los pichones el dia de su eclosiéon (considerado como dia 0) fue 6.1 *
0.1 g. (n = 59 nidos), mientras que su peso a los 9 dias de edad fue de 50.4 = 1.2
g (n = 31 nidos, figura 2.3.). El tiempo de permanencia de los pichones en el
nido fue de aproximadamente 13-14 dias. Sin embargo, para evitar que los
pichones abandonaran el nido prematuramente, éstos dejaron de ser pesados a

la edad de 9 dias.
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Figura 2.3. Curva de crecimiento de los pichones de Calandria Grande.

La informacién sobre los pichones de tordo en este hospedador, se presenta en el

capitulo 6.
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Ratona

El peso de los pichones el dia de su eclosién fue 1.5+ 0.7 g (n = 10 nidos),
mientras que su peso a los 9 dias de edad fue 11.5 + 0.4 g (n = 5 nidos, figura
2.4). El tiempo de permanencia de los pichones en el nido fue de 15 + 0.8 dias (n

= 14 nidos).
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Figura 2.4. Curva de crecimiento de los pichones de Ratona Comun.

La informacién sobre los pichones de tordo en este hospedador, se presenta en el

capitulo 6.
2.3.2. Parasitismo
2.3.2.1. Frecuencia e intensidad de parasitismo

Calandria

En la temporada 2002-2003 la frecuencia de parasitismo fue 74.0 % (37/50
nidos) y su intensidad 2.5 + 0.2 huevos por nido parasitado mientras que en la
temporada 2003-2004 la frecuencia de parasitismo fue 74.6 % (44 /59 nidos) y su
intensidad 2.1 + 0.2 huevos por nido parasitado. La frecuencia y la intensidad de
parasitismo no difirieron significativamente entre afios (frecuencia: test de Chi
cuadrado, %2 = 0.005, P = 0.95, intensidad: prueba de Mann Whitney: U' = 893, Z
=-0.78, P = 0.47).
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Ratona
La frecuencia de parasitismo en los nidos de ratona, en la temporada 2003-2004

fue 60 % (46/76 nidos) y su intensidad 1.7 + 0.1 huevos por nido parasitado.

2.3.2.2. Frecuencia e intensidad de parasitismo a lo largo de la temporada

reproductiva de los hospedadores

Calandria

Durante la temporada 2002-2003, la frecuencia del parasitismo mostr6é una
tendencia a aumentar a lo largo de los meses de la temporada reproductiva de
las calandrias (octubre-enero), pero esta no fue significativa (Regresion logistica:
log likelihood = -27.1, x2 = 3.1, P = 0.08, n = 50 nidos). En la muestra de nidos
donde se conocia el numero de huevos parasitos se determiné que la intensidad
de parasitismo fue en octubre de 1.7 + 0.3 huevos por nido parasitado (n = 10
nidos), en noviembre de 2.9 £ 0.4 huevos por nido parasitado (n = 16 nidos), en
diciembre de 2.6 * 0.5 huevos por nido parasitado (n = 10 nidos), y en enero de 2
huevos, pero para este mes sb6lo se cont6 con 1 nido parasitado y dos sin
parasitar. La intensidad de parasitismo no difirié significativamente entre meses
(prueba de Kruskal Wallis; Hz = 3.73, P = 0.29).

Durante la temporada 2003-4, la frecuencia de parasitismo aumento6 a lo
largo de la temporada reproductiva de las calandrias (Regresion logistica: log
likelihood = -30.25, %2 = 6.4, P = 0.01, n = 59 nidos). En la muestra de los nidos
donde se conocia el numero de huevos parasitos se determiné que la intensidad
de parasitismo fue en octubre de 1.9 + 0.3 huevos por nido parasitado (n = 9
nidos), en noviembre de 2.0 £ 0.2 huevos por nido parasitado (n = 14 nidos), en
diciembre de 2.3 £+ 0.3 huevos por nido parasitado (n = 15 nidos), y en enero de
2.5 £ 0.7 huevos por nido parasitado (n = 6 nidos). La intensidad de parasitismo
no difirié significativamente entre meses (prueba de Kruskal Wallis; Hs = 0.39, P
= 0.94).

Ratona

La frecuencia de parasitismo disminuy6 a lo largo de la temporada reproductiva
del hospedador (regresion logistica; x2 = 5.5; P < 0.05). La intensidad de
parasitismo en el mes de octubre fue de 1.3 £ 0.2 huevos por nido parasitado (n

= 22 nidos), en noviembre de 1.1 * 0.2 huevos por nido parasitado (n = 32 nidos),
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en diciembre de 0.5 £ 0.2 huevos por nido parasitado (n = 16 nidos) y en enero de
1 + 0,3 huevos por nido parasitado (n= 20 nidos). La intensidad de parasitismo
no difirié significativamente entre meses (prueba de Kruskal Wallis; Hz = 2.7, P =

0.44).

2.3.2.3. Sincronizacién del parasitismo con la puesta de huevos del hospedador

Calandria

Se detectaron un total de 333 huevos de tordo, 243 (73%) fueron puestos en 109
nidos activos (i.e. nidos donde el hospedador comenzé con la puesta), 38 (11%)
en 21 nidos donde el hospedador completé la construccion del nido pero no inicié
la puesta, y 26 (8%) en 19 nidos que ya habian sido abandonados el dia que el
huevo parasito fue puesto (18, 1 dia, y nueve, 2 o 3 dias después del abandono
del nido). Otros 26 huevos (8%) fueron puestos el mismo dia que el nido fue
abandonado. En estos casos, no se pudo determinar si el huevo de tordo fue
puesto antes o después del abandono del nido. La mayoria de los nidos (74%)
que recibieron huevos de tordo el mismo dia, o 1 o 2 dias después de ser

abandonados, fueron abandonados durante el periodo de puesta del hospedador.

Se estimo6 el momento del parasitismo, a nivel poblacional, a partir de una
muestra de 181 huevos parasitos puestos en 130 nidos encontrados antes que
las Calandrias empiecen la puesta o durante la puesta. El niumero de nidos con
los que se cuenta para este analisis es mayor que el utilizado para calcular la
frecuencia e intensidad de parasitismo, porque en este caso fueron incluidos 21
nidos mas que no terminaron la puesta. En esos nidos la mayoria de los eventos
de parasitismo ocurrieron durante la puesta (dias 0-3, figura 2.5). El niimero
promedio de huevos parasitos puestos por nido durante esta etapa (considerando
nidos parasitados y no parasitados) fue 1.22 (74% de los huevos) mientras que
durante la incubacién (dias 4-16), fue de 0.59 (23% de los huevos). El numero de
huevos de tordo puestos en esos nidos antes de que el hospedador inicie su

puesta fue 0.08 (3% de los huevos).
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Figura 2.5. Las barras indican el niimero promedio y las lineas el error estandar
de huevos de Tordo Renegrido puestos por dia en nidos de Calandria Grande
durante la prepuesta, puesta e incubaciéon. El dia O corresponde a la puesta del
primer huevo del hospedador. El nimero de nidos observados entre los dias -2 y
16 fue: 67, 82, 127, 122, 106, 91, 81, 74, 66, 64, 65, 61, 57, 57, 54, 52, 48, 43 y
21.

Ratona

Se detectaron un total de 93 huevos de tordo. Para 72 de estos huevos se
determiné el momento en que fueron puestos. De estos 72 huevos, 69 (96%)
huevos fueron puestos en 72 nidos activos, un solo huevo (1%) fue puesto en un
nido dénde el hospedador complet6 la construcciéon del nido pero no inicié la
puesta, y 2 huevos (2%) fueron puestos en 2 nidos que ya habian sido
abandonados el dia del parasitismo.

Se estimo6 el momento del parasitismo, a nivel poblacional, a partir de la
muestra de 69 huevos puestos en los 72 nidos encontrados antes de que las
ratonas empiecen la puesta, o durante la puesta. El numero promedio de huevos
parasitos puestos por nido (considerando nidos parasitados y no parasitados) fue
0.57 durante la puesta (56.5 % de los huevos, figura 2.6), mientras que durante
la incubacion (dias 5-19), fue del 0.61 (43.5 % de los huevos). No hubo huevos de

tordo puestos en estos nidos antes de que el hospedador inicie su puesta.
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Figura 2.6. Las barras indican el nimero promedio y las lineas el error estandar
de huevos de Tordo Renegrido puestos por dia en los nidos de Ratona Comun
durante la prepuesta, puesta e incubacién. El dia O corresponde a la puesta del
primer huevo del hospedador. El nimero de nidos de ratona observados entre los
dias -2y 18 fue: 72, 71, 71, 70, 64, 63, 60, 58, 58, 57, 56, 54, 54, 53, 52, 51, 45,
37,24, 17y 8.

Se comparo6 el porcentaje de huevos parasitos puestos sincréonicamente en
nidos de ambos hospedadores. En los nidos de calandria, existi6 una mayor
proporciéon de eventos de parasitismo sincronizados con la puesta del
hospedador que en nidos de ratona (134/181 (74 %) vs 39/69 (56.5 %), test de
Chi cuadrado, 2= 6.39, P = 0. 01).

2.3.3. Picaduras

2.3.3.1. Frecuencia, intensidad y momento en que ocurren las picaduras de los

huevos del hospedador
Calandria

Al comparar la frecuencia de picaduras en nidos con y sin parasitismo se hallé

que en las temporadas 2002-3 y 2003-4 al menos un huevo de calandria fue
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picado en el 72.9 % (78/107) de los nidos parasitados y en el 38.5 % (20/52) de
los nidos no parasitados (2 = 16.1, P < 0.0001). El nimero de huevos promedio
del hospedador picados durante el periodo de puesta (dias 0-3) fue 0.92 (73.7 %
de los 137 eventos de picaduras de los huevos del hospedador, figura 2.7).

Durante la incubacion (dias 4-16) el promedio de huevos picados fue 0.55 (26.3

% de los 137 eventos de picaduras).
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Figura 2.7. Las barras indican el nimero promedio y las lineas el error estandar
de huevos del hospedador picados por dia en los nidos de Calandria Grande
durante la puesta y la incubacién. El dia O corresponde a la puesta del primer
huevo del hospedador. El nimero de nidos de calandria observados entre los
dias Oy 16 fueron: 127, 122, 106, 91, 81, 74, 66, 64, 65, 61, 57, 57, 54, 52, 48,
43y 21.

Ratona

Al comparar la frecuencia de picaduras en nidos con y sin parasitismo, se hallo
que al menos un huevo del ratona fue picado en el 64.1% (25/39) de los nidos
parasitados y en el 36.4 % (12/33) de los nidos no parasitados (32 = 4.45, P =
0.03). El namero de huevos promedio del hospedador picados durante el periodo
de puesta (dias 0-4) fue 0.44 (51.7 % de los 58 eventos de picaduras de los

huevos del hospedador, figura 2.8) mientras que durante la incubacién (dias 5-
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19) el promedio de huevos picados fue 0.55 (48.3 % de los 58 eventos de

picaduras).
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Figura 2.8. Las barras indican el niimero promedio y las lineas el error estandar
de huevos del hospedador picados por dia en los nidos de Ratona Comun
durante la puesta y la incubacion. El dia O corresponde a la puesta del primer
huevo del hospedador. El nimero de nidos de ratona observados entre los dias O
y 18 fueron: 71, 70, 64, 63, 60, 58, 58, 57, 56, 54, 54, 53, 52, 51, 45, 37, 24, 17
y 8.

2.3.3.2. Relacion entre picaduras y parasitismo

Calandria

Se estim6 la asociacion entre picaduras y parasitismo, a nivel individual, a partir
de una muestra de 37 nidos que recibieron s6lo un huevo parasito. En 22 de
estos nidos (59%), se observaron picaduras asociadas con el parasitismo. En 17
de los 22 casos, el evento de picadura ocurri6 el mismo dia en que ocurrié el
parasitismo, en 2 de los 22 casos 1 dia antes y en 2 de los 22 casos 2 dias antes.
Solo en un caso el evento de picadura ocurrié después del parasitismo (fue al dia
siguiente). En los otros 15 nidos, no se observaron picaduras. También se

registraron 21 eventos de picaduras en 16 nidos que no fueron parasitados.
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Ratona

Se estimo la asociacion entre picaduras y parasitismo, a nivel individual, a partir
de una muestra de 17 nidos que recibieron sélo un huevo parasito. En 10 de
estos nidos (59%), se observaron picaduras asociadas con el parasitismo. En 6 de
los 10 casos, el evento de picadura ocurrié el mismo dia en que ocurrio el
parasitismo y en 4 de los 10 casos, 1 dia antes. En los otros 7 nidos, no se
registraron picaduras. También se observaron 20 eventos de picaduras en 12

nidos que no fueron parasitados.

2.3.3.3. Picaduras por evento de parasitismo

En los nidos de calandria, el nimero de huevos del hospedador picados hasta el
primer evento de parasitismo fue mayor que en nidos de Ratona (test de Mann—
Whitney: U' = 182, Z = -2.62, P = 0.009, calandria: 1.7 £ 0.3, n = 14 y ratona: 0.7
* 0.2, n = 17). Por lo tanto, por evento de parasitismo, las hembras de tordo
picaron mas huevos del hospedador en nidos de calandria que en nidos de

ratona.

La proporcion de huevos del hospedador picados por evento de parasitismo fue
mayor en nidos de calandria que en nidos de ratona (test de Mann-Whitney: U’ =
197.5, Z = -3.22, P = 0.001, calandria: 0.53 £ 0.08, n = 14; ratona: 0.18 £ 0.06, n
= 17).

2.3.3.4. Picaduras en funcioén del nimero de huevos en el nido

En los nidos de calandria existi6 una relacion positiva y significativa entre el
numero de huevos del hospedador picados o desaparecidos y el nimero de
huevos del hospedador presentes en el nido al momento de producirse el primer
evento de parasitismo (Correlacién de Spearman, rs = 0.56 n =35 ,Z = 3.28, P <
0.005, figura 1.9) pero no existi6 tal relacion en los nidos de ratona (Correlacion

de Spearman, rs = 0.03 n =18 ; Z=0.11; P = 0.90, figura 2.9.).
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Figura 2.9. Promedio de huevos del hospedador picados o desaparecidos, en
funciéon del nimero de huevos del hospedador que habia en el nido el dia en que

se produjo el primer evento de parasitismo.
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2.4. Discusion

2.4.1. Exito de nidificacién de los hospedadores

El éxito de nidificacién de la Calandria Grande (19 %) no varié a lo largo de la
temporada reproductiva, y fue aproximadamente la mitad del de la Ratona
Comun (42 %). En las ratonas, si existi6 un efecto de la temporada sobre el éxito,
y los nidos que comenzaron mas tarde tuvieron una mayor probabilidad de
fracasar debido a la depredacion. Ademas, menos del 8 % de los huevos de
calandria produjeron pichones que lograron independizarse exitosamente,
mientras que en los nidos de ratona este porcentaje fue casi el triple. Los nidos
de ratona fueron menos predados y menos abandonados que los de calandria. La
menor depredaciéon en los nidos de ratona podria deberse a que esta especie
construye sus nidos en cavidades, y por lo tanto, el tamano de la entrada de la
cavidad (en este estudio cajas-nido) podria restringir el ingreso de algunas
especies de la comunidad de predadores. El abandono de los nidos suele estar
asociado a las picaduras y pérdida de huevos del hospedador. En consecuencia,
es esperable que la tasa de abandono haya sido menor en los nidos de ratona,
donde la cantidad de huevos picados fue menor. A la vez, si la pareja ocupante
de la caja-nido construye una base suficientemente alta (ver capitulo 5), es
posible que el tamano de la abertura se reduzca y en consecuencia disminuya la

probabilidad de ingreso de los parasitos al nido.

2.4.2. Exito del Tordo Renegrido

En el presente trabajo, el éxito reproductivo del Tordo Renegrido en los nidos de
calandria (12.4 %) fue casi el doble del valor reportado por Fraga (1985) para el
mismo hospedador (6/102 = 5.9 %), pero semejante al reportado por Sackmann y
Reboreda (2003) (15 %). Debido a que este resultado incluye no soélo el éxito de
huevos y pichones en el nido, sino también la supervivencia de los nidos, las

diferencias entre estos estudios podria deberse a la variacion entre los sitios de
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trabajo donde la predacién podria afectar de manera diferencial la supervivencia
de los nidos.

En los nidos de ratona, el 23.3 % de los huevos de tordo produjo pichones
exitosos. Este valor es mucho mas alto al que presentaron otros dos
hospedadores también estudiados en la Provincia de Buenos Aires, ambos de
menor tamafio corporal que el parasito. Por un lado, Fraga (1978) encontré que 4
de 59 huevos de tordo (6.7 %) puestos en nidos del Chingolo, lograron
independizarse, mientras que Massoni (2002) determiné que sé6lo 1 de 37 (2.7 %)

de los huevos puestos en los nidos del Varillero Ala Amarilla fue exitoso.

2.4.3. Frecuencia e intensidad de parasitismo

Ambos hospedadores presentaron valores altos de frecuencia de parasitismo en
comparaciéon a otras especies que anidan en la zona (Mason 1986). La frecuencia
y la intensidad de parasitismo fueron mas altas en los nidos de calandria (74%,
2.1 - 2.5 huevos por nido) que en los de ratona (60%, 1.7 huevos por nido). La
calandria es uno de los hospedadores mas importantes del Tordo Renegrido en
varias regiones de Argentina, y los huevos del parasito han sido encontrados en
nidos de esta especie, en ambientes muy distintos (pastizal pampeano, Monte,
Espinal y Chaco). Fraga (1985) y Mason (1986) hallaron en areas cercanas a la
zona donde fue realizado el presente trabajo, valores similares de frecuencia e
intensidad de parasitismo sobre este hospedador (72.5%, 2.04 huevos/nido
parasitado y 73 %, 2.73 huevos/nido parasitado, respectivamente). Salvador
(1983) hall6 una proporcién atin mas alta de nidos de calandria parasitados por
el Tordo Renegrido (86.2 %) en Cordoba. Sin embargo, también se registraron
frecuencias mas bajas de parasitismo para este hospedador. En Cardales,
Provincia de Buenos Aires, la frecuencia es 50% y la intensidad 2 + 0.3
(Sackmann y Reboreda 2003), en Formosa es 54% (20/37 nidos, Di Giacomo y
Krapovikas 2005) y en Santa Fe 48% (32/67 nidos, de la Pefia 20006).

La frecuencia e intensidad del parasitismo del Tordo Renegrido en nidos de
Ratona Comun observados en este estudio contrastan con los valores reportados
por Kattan (1998). En ese estudio, realizado en la misma especie en Colombia, se
encontré una frecuencia de parasitismo del 95% y una intensidad de 5.65
huevos parasitos por nido parasitado. Estos valores son considerablemente
mayores a los maximos valores reportados en estudios de parasitismo del Tordo
Renegrido en Argentina (Reboreda y col. 2003). La mayor frecuencia de

parasitismo para un hospedador en Argentina fue 89% mientras que la mayor
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intensidad fue 2.98 huevos de tordo por nido parasitado. Ambos registros
corresponden al Pecho Amarillo un hospedador de tamano corporal mayor al del
parasito (Svagelj 2003). Las discrepancias en frecuencia e intensidad de
parasitismo entre el trabajo de Kattan y este trabajo podrian deberse a
diferencias en la disponibilidad de hospedadores alternativos en las dos zonas de
estudio. Kattan (1998) afirma que la Ratona Comun fue la tinica especie
hospedadora parasitada por el Tordo Renegrido en su area de estudio. En estas
condiciones, la Ratona Comun recibiria todos los eventos de parasitismo y ello
resultaria en los altos valores de frecuencia e intensidad del parasitismo
encontrados. En cambio, en el area de estudio en que se realizé este trabajo la
oferta de hospedadores fue mayor, registrandose al menos cinco hospedadores
alternativos del Tordo Renegrido con frecuencias de parasitismo de entre 8% y
un 73%: Sicalis flaveola: 8%, Furnarius rufus: 20%, Agelaioides badius: 20%,
Zonotrichia capensis: 42%, Mimus saturninus: 73% (Mason 1986). Mason (1986)
encontré que la frecuencia de parasitismo en nidos naturales de la Ratona
Comun fue del 45% (5/11 casos). Un valor mas bajo aun fue hallado en la
localidad de Lavalle, Provincia de Buenos Aires donde la frecuencia de
parasitismo en esta especie en nidos naturales fue del 20% (4/20 casos, P.
Llambias, comunicaciéon personal). La menor frecuencia de parasitismo
registrada en nidos naturales podria deberse a la mayor conspicuidad de las
cajas nido que podria aumentar la probabilidad de que el Tordo Renegrido
encuentre el nido de la Ratona Comun, reflejandose en un aumento de la

frecuencia del parasitismo.

2.4.4. Tamano de los huevos parasitos en nidos de ambos hospedadores

Los huevos de Tordo Renegrido hallados en los nidos del hospedador de mayor
tamano, fueron mas grandes y mas pesados que aquellos encontrados en los
nidos de ratona. Este resultado es compatible con la hipotesis de que las
hembras de tordo producen huevos de mayor o menor tamano, dependiendo de
las caracteristicas del hospedador que parasitan (ver capitulo 6). Cordero y col.
(2000) hallaron que las hembras del Gorrion Comun producen huevos de distinto
tamano, en funcién de si estos poseen un embrion macho o hembra. A la vez, en
diversas especies de paserinos, se determiné que los huevos de mayor tamano
estan asociados a una mayor cantidad de nutrientes (e.j. Bancrofts 1984, Janiga

1996), y existe evidencia que huevos mas grandes producen pichones mas
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grandes los cuales poseen una mayor tasa de supervivencia y reclutamiento
(Nilson y Svensson 1993, Smith y Bruun 1998). En los nidos de la Ratona
Comun, el pichén de tordo nace con una gran ventaja en relacion al tamafo
corporal del resto de los pichones. Por lo tanto, la hembra parasita podria invertir
menos en sus huevos ya que un huevo mas pequenio y con menor cantidad de
nutrientes, del cual eclosione un pichén mas pequeno, no afectaria
negativamente la supervivencia de ese pichén. Por el contrario, en los nidos de
Calandria, donde la supervivencia del parasito depende en gran parte de la
competencia por alimento con los pichones del hospedador (ver capitulo 6), seria
esperable que los parasitos pongan huevos con un alto contenido energético para

que los pichones aumenten su probabilidad de sobrevivir.

2.4.5. Sincronizacién del parasitismo con la puesta de huevos del hospedador
La mayoria de los eventos de parasitismo del Tordo Renegrido ocurrieron en
nidos activos de Calandria Grande y Ratona Comun. Sin embargo, el
comportamiento de puesta del parasito no fue igual en las dos especies
hospedadoras estudiadas. Los tordos sincronizaron el 75 % de su puesta con la
puesta de la calandria, pero la sincronizacion del parasitismo sélo ocurrié en el
56 % de los casos en nidos de ratona. El nimero de huevos de tordo promedio
puestos en los nidos de calandria durante la etapa de puesta fue mas del doble
que en ratona (1.22 vs 0.57).

Cuando los tordos parasitaron nidos no activos de ambos hospedadores, la
puesta ocurrié 1 o 2 dias después de que el nido habia sido abandonado, o 1 o 2
dias antes de que el hospedador empiece con su puesta, pero en nidos donde ya
habia finalizado la etapa de construccion del nido. Estos resultados indicaron
que en la mayoria de los casos, los tordos evitaron poner sus huevos en nidos
inadecuados y sincronizaron su puesta con la del hospedador. Resultados
similares fueron previamente reportados en el Varillero Ala Amarilla Agelaius
thilius (Massoni y Reboreda 1998), el Pecho Amarillo, Pseudoleistes virescens
(Mermoz y Reboreda 1999) y el Zorzal Chalchalero Turdus amaurochalinus (Astié
2004). En estos hospedadores, entre el 70 y el 80 % del parasitismo ocurrié
durante la puesta del hospedador, y la proporcién de los huevos puestos antes
que el hospedador comience con su puesta o en nidos abandonados fue muy
baja. El estudio realizado por Kattan (1997) encontré resultados que en
apariencia difieren con los encontrados en los nidos de ratona en este trabajo.

Kattan observo que el 47% de los huevos parasitos fueron puestos durante el
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periodo de puesta del hospedador, el 35% antes del inicio de la puesta, y el 17%
después de terminada la puesta. En base a estos resultados este autor concluyé
que el Tordo Renegrido no sincroniza su puesta con la del hospedador y pone sus
huevos de forma azarosa durante la puesta e incubaciéon. Las discrepancias entre
el estudio de Kattan y este trabajo pueden atribuirse al menor tamano de puesta
que posee la Ratona Comun en Colombia, lo cual disminuiria la ventana
temporal en la que el Tordo Renegrido puede parasitar sincrénicamente. Si en el
trabajo de Kattan se considera la proporcion de huevos parasitos puestos
durante los dias 0-4, la sincronizacion asciende al 61 %, valor similar al
encontrado en el presente estudio. En hospedadores chicos, como la Ratona, la
supervivencia del pichén parasito no se ve disminuida por los pichones del
hospedador como ocurre en los hospedadores de mayor tamano corporal (Fraga
1985, Lichtenstein 1998, Astié 2004). En los hospedadores de gran tamano, el
pichén parasito debe eclosionar antes que los pichones del hospedador para
tener alguna oportunidad de sobrevivir. Los parasitos logran esto gracias a su
menor periodo de incubaciéon y a una alta sincronizacién entre su puesta y la del
hospedador. Por lo antes expuesto, se podria esperar una fuerte presion de
seleccion a favor de una mayor sincronizacion en hospedadores grandes que en

hospedadores pequenos.

2.4.6. Relacién entre picaduras y parasitismo
Con respecto a la picadura de huevos del hospedador, a nivel poblacional, su
intensidad estuvo fuertemente asociada a la intensidad de parasitismo. De
manera similar, a nivel individual, 60 % de los eventos de parasitismo ocurrieron
asociados a picaduras en huevos del hospedador, tanto en los nidos de
calandria, como en los de ratona. En la enorme mayoria de los casos (95 % de los
casos en los nidos de calandria y en el 100 % en los nidos de ratona), la picadura
de huevos ocurrié el mismo dia, o 1 o 2 dias antes que el parasitismo. Sin
embargo, aproximadamente el 40 % de los eventos de parasitismo en ambos
hospedadores, no estuvieron asociados a eventos de picaduras. En esos nidos, el
parasitismo también estuvo sincronizado con la puesta del hospedador lo cual
indicaria que en ciertos casos, los tordos no necesitan picar los huevos del
hospedador para sincronizar el parasitismo (ver capitulo 4).

Sin embargo, el comportamiento de picadura de huevos, no tuvo la misma
intensidad en nidos de ratona y de calandria. En los nidos de ratona, las

hembras de tordo picaron menos huevos del hospedador por evento de

38



Biologia reproductiva de los hospedadores y parasitismo

parasitismo que en los nidos de calandria. Ademas, en los nidos del hospedador
de pequeino tamano, el niumero de picaduras no aumentoé con el numero de
huevos del hospedador presentes en el nido, asociacién que si se hallé en nidos
de calandrias. Ademas, Kattan (1996), en su estudio sobre el parasitismo del
Tordo Renegrido sobre la Ratona Comun, s6lo raramente encontré huevos del
hospedador picados por las hembras parasitas. Estos resultados indicarian que
la hembra de Tordo Renegrido es mas "virulenta" en un hospedador grande que
en uno pequeno. Un mayor nimero de huevos picados equivale a un menor
numero de pichones del hospedador y en los nidos de calandria, donde la
supervivencia del parasito esta relacionada con el namero de pichones del
hospedador (ver capitulo 6), las picaduras podrian servir para eliminar
competidores (hipé6tesis de reducciéon de la competencia; Friedmann 1929, Sealy
1992). En concordancia con estos resultados, Peer y Bollinguer (2000),
basandose en estudios de parasitismo del Tordo de Cabeza Marron (Molothrus
ater) sobre distintos hospedadores, sugieren que este parasito podria remover
mas huevos de los nidos de hospedadores de mayor tamafio que en aquellos

nidos de especies de pequeno tamano corporal.

Conclusiones

El éxito de nidificacién de la Calandria Grande fue casi la mitad del de la Ratona
Comun. El periodo de incubacion de los huevos de calandria fue de 13.7 dias y el
de los huevos de ratona 14.8 dias. Para los huevos del parasito el periodo de
incubacién en ambos hospedadores fue de 12.7 dias. Los pichones de calandria
pesaron al nacer 6.1 y alcanzaron los 50.4 g. al noveno dia. Los pichones de
ratona pesaron 1.5 g. al nacer y alcanzaron los 11.5 g. al noveno dia. Los nidos
de calandria y de ratona fueron frecuentemente parasitados por las hembras de
Tordo Renegrido. Existi6 una fuerte asociacién entre el parasitismo y las
picaduras de huevos del hospedador, que ocurrieron antes o el mismo dia que el
evento de parasitismo. La sincronizacion de la puesta parasita con la del
hospedador fue mas alta en los nidos de la calandria que en los de ratona, y el
numero de huevos picados por evento de parasitismo también fue mas elevado

en este hospedador.
En este capitulo se describi6 la biologia reproductiva de la Calandria Grande y la

Ratona Comun, y se caracteriz6 el parasitismo del Tordo Renegrido. En

particular se analiz6 el comportamiento de sincronizacién del parasitismo con la
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puesta del hospedador y el comportamiento de picaduras de los huevos del
hospedador que realizan las hembras parasitas al visitar los nidos. En el préximo
capitulo se analizaran los costos producidos por el parasitismo del Tordo
Renegrido sobre los distintos componentes del éxito reproductivo de la Calandria

Grande y la Ratona Comun.
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Foto 2.1. Foto 2.2.

Foto 2.3.

Foto 2.4.

Foto 2.1. Macho de Tordo Renegrido Molothrus bonariensis. Foto 2.2. Hembra de
Tordo Renegrido. Foto 2.3. Pichon recién nacido de Tordo Renegrido. Foto 2.4.
Pichén Tordo Renegrido de 6-7 dias de edad.
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Foto 2.6.

Foto 2.7.

Foto 2.5. Adulto de Calandria Grande Mimus saturninus. Foto 2.6. Interior de
un nido de Calandria Grande con cuatro huevos de calandria y un huevo de
Tordo Renegrido Molothrus bonariensis. Foto 2.7. Nido de Calandria Grande
con dos pichones de calandria y un pichén de tordo, el que se identifica por el
color rojo dentro de su boca.
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Foto 2.8. Foto 2.9.

Foto 2.10.

Foto 2.8. Adulto de Ratona Comun Troglodytes aedon. Foto 2.9. Interior de un nido
de Ratona Comun con cinco huevos de ratona y un huevo de Tordo Renegrido
Molothrus bonariensis. Foto 2.10. Dos pichones de Ratona Comun y un pichén de
Tordo Renegrido, el que se identifica por su mayor tamano y el color rojo dentro de
su boca.
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Foto 2.11. A. B.

Foto 2.12. Foto 2.13.

Foto 2.11. A. Vista aérea del sitio de estudio. B. Ambiente del area de estudio.
Foto 2.12. Nido de Calandria Grande Mimus saturninus. Foto 2.13. Caja-nido
donde construye su nido la Ratona Comun Troglodytes aedon.
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Capitulo 3

Costos del parasitismo del Tordo Renegrido sobre el éxito

reproductivo de la Calandria Grande y la Ratona Comun

3.1. Introduccion

El parasitismo de cria disminuye el éxito reproductivo de sus hospedadores
(Ortega 1998, Rothstein y Robinson 1998, Davies 2000). Los nidos de los
hospedadores en los cuales eclosiona algiin huevo de cuclillo o de “indicador de
miel”, no suelen producir ningin pichén exitoso del hospedador debido a que los
parasitos, al nacer, destruyen o empujan del nido los huevos del hospedador
(Rothstein y Robinson 1998). Por el contrario, los hospedadores de los Viduas,
s6lo sufren pequenas pérdidas debido al parasitismo (Payne 1977a,b). En
relaciéon con los hospedadores de los tordos, éstos varian marcadamente en los
costos que sufren por el parasitismo. Algunos hospedadores crian nidadas
mixtas de pichones de tordos y propios, mientras que otros suelen criar solo a los
pichones de tordo.

En el caso de los tordos parasitos, los costos que producen sobre el éxito
reproductivo de sus hospedadores pueden deberse a diversas causas:

1) los tordos suelen picar o remover los huevos del hospedador cuando
visitan sus nidos (Hudson 1874, Hoy y Ottow 1964, Sealy 1992, Arcese y col.
1996, Clotfelter y Yasukawa 1999, Massoni y Reboreda 2002, Astié y Reboreda
2006, Peer 2006). Este comportamiento resulta en la destrucciéon de alguno o

todos los huevos provocando una reducciéon del tamano de la nidada.
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2) los huevos o pichones parasitos pueden reducir el éxito de eclosion de
los huevos del hospedador (Carter 1986, Davies y Brooke 1988, Petit 1991). Si el
huevo del parasito es de mayor tamano que los huevos del hospedador, su
presencia en el nido disminuye el contacto de los huevos mas chicos con el
parche de incubacién de la hembra (Davies y Brooke 1988), afectando
negativamente su probabilidad de eclosion (Davies y Brooke 1988, Sealy 1992).
También, atin siendo el huevo parasito de igual tamano que el del hospedador, al

aumentar el volumen de la puesta puede reducir la eficiencia de incubacion.

3) los pichones parasitos pueden reducir la tasa de crecimiento y la
supervivencia de los pichones del hospedador (King 1973, Marvil y Cruz 1989,
Weatherhead 1989, Dearborn y col. 1998, Payne y Payne 1998, Hoover 2003).
Generalmente en los hospedadores de menor tamano corporal que el parasito, los
pichones de tordo poseen una ventaja en su habilidad competitiva respecto al
resto de los pichones, debido a su mayor tamafno corporal (Lorenzana y Sealy
1999, Hosoi y Rothstein 2000). La diferencia de tamano corporal le permite al
tordo acceder a los lugares donde el adulto arriba con el alimento (Dearborn y
col. 1998, Dearborn 1998, Hauber 2003). Ademas los pichones parasitos
despliegan un comportamiento de pedido de alimento mas intenso que el resto de
los pichones (Dearborn 1998; Lichtenstein y Sealy 1998). Los pichones de tordo
también pueden reducir la supervivencia de las crias del hospedador luego de
que éstas abandonan el nido (Payne y Payne 1998), o el éxito reproductivo futuro

de la pareja que los ha criado (Rothstein y Robinson 1998).

4) el parasitismo suele aumentar la probabilidad de que el hospedador
abandone su nido (Clark y Robertson 1981, Massoni y Reboreda 1998, Clotfelter
y Yasukawa 1999, Hoover 2003). Esto puede ocurrir cuando: a) el huevo de tordo
es puesto antes que el hospedador haya iniciado su puesta (Hoover 2003), b) se
produce una disminucién en el niumero de huevos del hospedador debido al
comportamiento de destruccién o remocion de huevos que realizan las hembras
de tordo al parasitar (Massoni y Reboreda 1998, Clotfelter y Yasukawa 1999), o ¢
hay una gran aumento del tamarfio de la nidada debido al parasitismo multiple de

los nidos (Fraga 1998, Kattan 1998).

5) la presencia de pichones del parasito puede aumentar la probabilidad

de predacion del nido (Massoni y Reboreda 1998, Dearborn 1999). Esta mayor
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probabilidad de predaciéon podria deberse a que los pichones parasitos poseen un
llamado de pedido de alimento mas alto e intenso (Gotchfeld 1979; Lichtenstein
1997) que podria aumentar la detectabilidad de los nidos por parte de los
predadores. Alternativamente, la presencia del pichén parasito podria aumentar
la tasa de visita de los padres al nido y esto resultaria en un aumento de la
detectabilidad del nido por parte de los predadores (Skutch 1949, Banks y Martin
2001).

Ademas, el efecto del parasitismo de cria puede ser en algunos casos mas
importante que el de la predacion de nidos, ya que muchos hospedadores no
vuelven a nidificar luego de haber criado exitosamente pichones, atin tratandose
de pichones parasitos, mientras que si lo intentan si su nido fue predado
(Rothstein 1990).

Por lo general, los hospedadores mas pequeiios y aquellos que poseen
periodos de incubacion mas largos o pichones que pasan mas tiempo en el nido,
tienen mayores costos como consecuencia del parasitismo (Rothstein y Robinson
1998, Lorenzana y Sealy 1999, Hauber 2003). Los principales costos asociados a
hospedadores de pequeno tamano suelen ser una disminucion en eclosion de los
huevos del hospedador y un aumento en la mortalidad de sus pichones (King
1973, Kattan 1998). En cambio, en hospedadores grandes el mayor costo suele
ser la pérdida de huevos por picaduras (Hoy y Ottow 1964, Fraga 1978, Mermoz
y Reboreda 1998, Massoni y Reboreda 2002, Sackmann y Reboreda 2003).

El Tordo Renegrido parasita a hospedadores de mayor y menor tamafno
corporal (Fraga 1978, Mason 1986b, Mermoz y Reboreda 1994, Kattan 1996,
Massoni y Reboreda 1998, Astié y Reboreda 2005). El Pecho Amarillo
(Pseudoleistes virescens, 80 g), es uno de sus hospedadores mas grande (Mermoz
1996). En el otro extremo se encuentra la Tacuarita Azul (Polioptila dumicola) de
14 g (Friedmann 1929, Salvador 1984, Ortega 1998). La Calandria Grande
Mimus saturninus (Fraga 1985) es un hospedador de mayor tamano corporal al
del parasito (75 g vs. 45-55 g, Mason 1986, Sackmann y Reboreda 2003). En el
area de estudio, entre el 74 y el 74.5 % de los nidos de Calandria Grande fueron
parasitados y éstos recibieron en promedio entre 2.1 y 2.5 huevos de tordo (ver
capitulo 2). La Ratona Comun Troglodytes aedon tiene un tamafo corporal
considerablemente menor al del parasito (15 g, Kattan 1996), y también es
frecuentemente parasitada en la zona de estudio (60 % de los nidos, que

recibieron en promedio 1.7 huevos parasitos). Por lo tanto, estas especies son
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modelos adecuados para evaluar el impacto del parasitismo en hospedadores de

mayor y menor tamano corporal que el parasito.

En este capitulo se analizan los costos del parasitismo del Tordo Renegrido
sobre la Calandria Grande y la Ratona Comun mediante la comparacion de
distintas variables reproductivas en presencia y ausencia del parasitismo y

picadura de huevos.
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3.2. Metodologia

El area de estudio, el procedimiento de busqueda y seguimiento de los nidos y los
anos en que fueron recolectados los datos utilizados para los analisis del
presente capitulo, son los mismos que los presentados en el capitulo 2 (ver

secciones 2.2.1.,2.2.2. y2.2.3. y 2.2.4.1.).

3.2.1. Pérdida de huevos del hospedador y abandono del nido
Se analiz6, a través de una regresion logistica, la asociacién entre el numero de
huevos que quedaron en el nido luego de los estadios de puesta-incubacién y la

probabilidad de abandono del nido.

3.2.2. Pérdida de huevos en nidos exitosos

Se analiz6 la asociacion entre la intensidad del parasitismo y la supervivencia de
huevos a través de una Correlacion de Spearman. Para este analisis sé6lo se
utilizaron nidos que completaron el periodo de incubacion.

Se analizo, a través de una prueba de Kruskall-Wallis, el efecto del
parasitismo y de las picaduras de huevos sobre la pérdida de huevos durante los
estadios de puesta e incubacioén (supervivencia de huevos). Para este analisis los
nidos se agruparon en en cuatro categorias: 1) nidos con parasitismo y picaduras
(par-pic), 2) nidos con parasitismo pero sin picaduras (par-no pic), 3) nidos sin
parasitismo pero con picaduras (no par-pic), y 4) nidos sin parasitismo ni
picaduras (no par-no pic). Se tuvieron en cuenta sélo aquellos nidos que
completaron el periodo de incubacién. Las variable analizadas fueron: el nimero
de huevos del hospedador al final de la incubacién y el nimero de pichones del
hospedador que eclosionaron. Los nidos utilizados para este analisis fueron
aquellos encontrados en construccion, puesta o incubacion y que llegaron a los

estadios de pichones.
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3.2.3. Exito de eclosién de los huevos del hospedador

El éxito de eclosién de cada nido fue calculado como el numero de pichones que
eclosionaron sobre el nimero de huevos presentes en el nido al final del periodo
de incubacién. Para este analisis sélo se tuvieron en cuenta los nidos
encontrados en construccion, puesta o incubacion y en los que eclosionaron
pichones. Las diferencias entre los cuatro grupos antes mencionados se

analizaron mediante una prueba de Kruskal-Wallis.

3.2.4. Supervivencia y tasa de crecimiento de los pichones del hospedador

Para evaluar el impacto del parasitismo sobre la supervivencia de los pichones
del hospedador se comparo la proporcion de pichones del hospedador que
completé el estadio de pichones en nidos no parasitados y parasitados con
distinto nimero de pichones de tordo, mediante una prueba de Mann-Whitney y
de una Correlacién de Spearman. Para esta comparacién se consideraron como
nidos parasitados aquellos en los que nacié uno o mas pichones de tordo (i.e. se
excluyeron los nidos en que no eclosioné el huevo parasito). Para este analisis se
tomaron en cuenta solo aquellos nidos que fueron encontrados en los estadios de
construccion, puesta e incubacién y que produjeron volantones.

La tasa de crecimiento diario de los pichones se calculé utilizando sélo los
pesos registrados entre los dias 2 y 9 en nidos donde se obtuvieron como minimo
tres mediciones. Durante este periodo, el peso corporal de los pichones en
funcién de la edad aumenta en forma casi lineal por lo que la tasa de crecimiento
diaria se obtuvo a partir de la pendiente de la regresion lineal. Para cada nido se
calcul6 la tasa de crecimiento diaria promedio a partir de los datos de los
pichones que sobrevivieron hasta el dia 9. Se consideré que los pichones que
murieron durante los primeros dias de vida (reduccién de nidada) tenian tasas de
crecimiento atipicas por lo que no se los incluy6 en el analisis. Por otra parte, ese
efecto del parasitismo ya fue considerado al calcular la supervivencia de los
pichones. Se compararon las tasas de crecimiento diarias en nidos parasitados y

no parasitados por medio de una prueba de Mann-Whitney.
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3.3. Resultados

3.3.1. Pérdida de huevos del hospedador y abandono del nido

Considerando que la pérdida de huevos se observé tanto en nidos parasitados
como no parasitados, y que el abandono del nido podria deberse a la pérdida de
huevos del hospedador, se analiz6 la asociacién entre el nimero de huevos que
quedaron en el nido luego de los estadios de puesta-incubacion y el abandono del

nido.

Calandria

Los nidos en los que quedaba menor cantidad de huevos del hospedador durante
los estadios de puesta e incubacion tuvieron una mayor probabilidad de ser
abandonados (Regresion logistica: Log-likelihood= -53.96, x* = 6.09; P = 0.01, n =
99). Sin embargo, a pesar de que el modelo clasifica correctamente al 72.7 % de

los casos, sélo el 3.9 % de los nidos abandonados fueron bien clasificados.

Ratona

Los nidos en los que quedaba menor cantidad de huevos del hospedador durante
los estadios de puesta e incubacion tenian una mayor probabilidad de ser
abandonados (Regresién logistica: Log-likelihood= -48.30, x* = 8.43; P < 0.01, n =
88). Sin embargo, a pesar de que el modelo clasifica correctamente al 71.6 % de

los casos, sélo el 12 % de los nidos abandonados son bien clasificados.

3.3.2. Pérdida de huevos del hospedador en nidos exitosos
Calandria

Existi6 una asociacién negativa y marginalmente significativa entre el nimero de

huevos de tordo puestos en un nido y la cantidad de huevos del hospedador
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presentes al final del periodo de incubacion (Correlacion de Spearman, rs = -

0.28; n = 55; Z=-1.83; P = 0.067, Figura 3.1.).
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Figura 3.1. Numero (media * error estandar) de huevos del hospedador al final
del periodo de incubacion en funciéon del nimero de huevos parasitos puestos
por nido. El nimero dentro de la barras corresponde al nimero de nidos

observados en cada categoria.

Se analiz6 el efecto del parasitismo y de las picaduras de huevos sobre la
pérdida de huevos durante los estadios de puesta e incubacién (supervivencia de
huevos). El niimero de huevos al final de la incubacién difiri6 significativamente
entre categorias (prueba de Kruskal-Wallis, Hs = 14.5, P = 0.002, Figura 3.2.).
Las comparaciones a posteriori, indicaron que el nimero de huevos de calandria
que llegaron al final de la incubaciéon fue mayor en nidos sin parasitismo ni
picaduras que en nidos con parasitismo y picaduras (P < 0.05). A la vez, en los
nidos parasitados pero sin picaduras la cantidad de huevos que llegaron al final

de la incubacién fue mayor que en los nidos parasitados con picaduras.
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Figura 3.2. Numero (media * error estandar) de huevos del hospedador al final
del periodo de incubacion en nidos parasitados y no parasitados. El tamafo de la

muestra esta indicado con el nimero dentro de las barras.

El namero de pichones nacidos vari6 entre grupos (prueba de Kruskal-Wallis, Hs
= 10.5, P = 0.01, Figura 3.3.). Las comparaciones a posteriori indicaron que el
numero de pichones que nacié en nidos no parasitados y sin picaduras fue
mayor al que nacié en nidos parasitados con picaduras (P < 0.05). Ademas, el
numero de pichones nacidos en nidos parasitados sin picaduras fue mayor al
nacido en nidos parasitados con picaduras (P < 0.05) y menor al ntmero de

pichones nacidos en nidos no parasitados con picaduras (P < 0.05).
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Figura 3.3. Numero (media * error estandar) de pichones del hospedador que
eclosionaron en nidos parasitados y no parasitados con y sin picaduras. El

tamano de la muestra esta indicado con el nimero dentro de las barras.

Ratona

Se observo una asociacion negativa entre el nimero de huevos de tordo puestos y
la cantidad de huevos del hospedador presentes al final del periodo de
incubacién (Correlacién de Spearman, rs = -0.24; n = 52; Z = -2.65; P < 0.05;
Figura 3.4.). Esta asociacion reflejaria la cantidad de huevos perdidos del

hospedador como resultado del parasitismo.
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Figura 3.4. Numero (media * error estandar) de huevos del hospedador al final
del periodo de incubaciéon en funcién del nimero de huevos parasitos puestos

por nido. El nimero dentro de la barras corresponde al nimero de nidos

utilizado en cada caso.

El niimero de huevos al final de la incubacion difirié significativamente entre
categorias (prueba de Kruskal-Wallis, Hz = 9.7; P < 0.01, Figura 3.5.). Las
comparaciones a posteriori indicaron que el niumero de huevos al final de la
incubacién fue menor en los nidos parasitados con picaduras que en los
restantes grupos (P < 0.05). No se detectaron diferencias significativas entre los
nidos no parasitados sin picaduras y parasitados sin picaduras (P > 0.05). Se
detectaron diferencias significativas entre nidos no parasitados sin picaduras y
no parasitados con picaduras asi como entre nidos parasitados sin picaduras y

parasitados con picaduras (P < 0.05, Figura 3.5.).
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Figura 3.5. Numero (media * error estandar) de huevos del hospedador al final
del periodo de incubacién en nidos parasitados y no parasitados con y sin
picaduras. El nimero dentro de la barras corresponde al nimero de nidos

utilizado en cada caso.

El nimero de pichones nacidos fue significativamente menor en el grupo de
nidos parasitados con picaduras que en los demas grupos (prueba de Kruskal-
Wallis, Hz = 30.1; P < 0.001; Figura 3.6.). Dentro del grupo de nidos no
parasitados no se observéo una diferencia entre nidos con y sin picaduras de

huevos en el nimero de pichones que eclosionaron (P > 0.05).
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Figura 3.6. Numero (media * error estandar) de pichones del hospedador que
eclosionaron en nidos parasitados y no parasitados con y sin picaduras. El
tamarfio de la muestra (nimero de nidos) esta indicado con el niimero dentro de

las barras.

3.3.3. Exito de eclosién de los huevos del hospedador

Calandria

El éxito de eclosion no difiri6 significativamente entre grupos parasitados y no

parasitados, con y sin huevos picados (prueba de Kruskal-Wallis, Hz = 1.95; P =

0.6, Figura 3.7.).
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Figura 3.7. Proporcion (media + error estandar) de pichones del hospedador que
eclosionaron en nidos parasitados y no parasitados con y sin picaduras. El
tamano de la muestra (nimero de nidos) esta indicado con el niamero dentro de

las barras.

Ratona

El éxito de eclosion difiri6é significativamente entre grupos (prueba de Kruskal-
Wallis, Hz = 32.5, P < 0.001, Figura 3.8.). Este fue significativamente mayor en
los nidos no parasitados que en los parasitados, tanto en el caso de nidos sin
picaduras como en el de nidos con picaduras (P < 0.05 para ambas
comparaciones, Figura 3.8.). Por otra parte, la proporcién de huevos que
eclosionaron fue significativamente mayor en los nidos sin picaduras que en los
nidos con picaduras en el caso de nidos parasitados (P < 0.05), pero no difirié en
el caso de nidos no parasitados. El éxito de eclosion en el grupo de nidos
parasitados con picaduras fue significativamente menor que en los restantes
grupos (P < 0.05 para todas las comparaciones, Figura 3.8.). En los analisis
previos fueron incluidos todos los huevos del hospedador presentes en el nido al
final de la incubacién, inclusive aquellos que poseian picaduras. Si bien estos
huevos permanecieron en el nido hasta el final de la incubacion, deberian
considerarse como huevos perdidos ya que no estan en condiciones de
eclosionar. Su inclusion en el analisis estaria subestimando el éxito de eclosion
de los huevos del hospedador que sobrevivieron. Para corregir este sesgo se
reanalizaron los datos excluyendo los huevos con picaduras. Nuevamente se
observaron diferencias significativas entre los cuatro grupos (prueba de Kruskal-

Wallis, Hs = 18.7, P < 0.001). Sin embargo las diferencias entre el grupo de nidos
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parasitados con picaduras y los restantes grupos resultaron menos marcadas y
las comparaciones a posteriori no mostraron diferencias significativas entre los
nidos parasitados con y sin picaduras (P < 0.05). El nuevo valor medio del éxito
de eclosioén en el grupo de nidos parasitados con picaduras fue 0.41 = 0.09. Este
valor resulto significativamente mayor al valor medio obtenido anteriormente

para la misma categoria (0.27 * 0.06; prueba de Wilcoxon; Z = -2.70; P < 0.05).
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Figura 3.8. Proporcion (media * error estandar) de pichones del hospedador que
eclosionaron en nidos parasitados y no parasitados con y sin picaduras. El

tamano de la muestra esta indicado con el nimero dentro de las barras.

3.3.4. Supervivencia y tasa de crecimiento de los pichones del hospedador

Se evaluo6 el impacto del parasitismo (presencia de uno o mas pichones de tordo
en el nido) sobre la supervivencia y la tasa de crecimiento de los pichones del

hospedador.

Calandria
De los 15 casos en los que el nido alcanz6 la etapa de volantones, en 13 naci6 al
menos un pichoén de tordo y en 2 ninguno. No se encontré una asociacién entre

el nimero de pichones parasitos y la proporcion de pichones de calandria que
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sobrevivieron en el nido (Correlacion de Spearman, rs =-0.36 n=15,Z =-1.35, P
= 0.18, figura 3.9.). La tasa de crecimiento de los pichones del hospedador, no
difiri6 significativamente entre nidos no parasitados y parasitados (prueba de
Mann-Whitney, nidos parasitados: 5.43 g *dia-l, n = 21; nidos no parasitados:
5.24 g *dialn = 10; U = 83.5, Z =-0.91, P = 0.36).

0.8 ~

0.4 1 v 2

0.2 ~

Supervivencia de pichones
o
o

0.0 : : : .
0 1 2 ) 3

Numero de pichones parasitos
Figura 3.9. Proporcién de pichones del hospedador que sobrevivieron (media +
error estandar) en funcién del nimero de pichones parasitos que nacieron en el
nido. El niimero dentro de la barras corresponde al nimero de nidos utilizado en

cada categoria.

Ratona

Los presencia de uno o mas pichones del parasito redujo significativamente la
supervivencia de los pichones del hospedador (prueba de Mann-Whitney, U =
131, Z = -2.6, P < 0.01; Figura 3.10.). La tasa de crecimiento diario de los
pichones del hospedador que sobrevivieron no difirié significativamente entre
nidos no parasitados y parasitados (prueba de Mann-Whitney, nidos parasitados:
1.4 g *dia-1, nidos no parasitados: 1.3 g *dia-1; U=39,Z =-1.8, P = 0.07).
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Figura 3.10. Proporcién de pichones del hospedador que sobrevivieron (media +
error estandar) en nidos parasitados y no parasitados. El tamafno de la muestra

(namero de nidos) esta indicado con el niumero dentro de las barras.
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3.4. Discusion

3.4.1. Costos del parasitismo y de las picaduras.

Los resultados presentados en este capitulo muestran que el parasitismo de cria
reduce considerablemente el éxito reproductivo en ambos hospedadores. En el
hospedador de mayor tamafo corporal (Calandria Grande), el parametro
reproductivo mas afectado fue la pérdida de huevos debido a las picaduras que
realizan las hembras de tordo cuando visitan los nidos. Este resultado es similar
al observado en otros hospedadores del Tordo Renegrido como el Pecho Amarillo,
Pseudoleistes virescens, (Mermoz 1996); el Varillero Ala Amarilla, Agelaius thilius,
(Massoni y Reboreda 1998), o el Zorzal Colorado, Turdus rufiventris, (Lichtenstein
1998, Sackmann y Reboreda 2003). La pérdida de huevos del hospedador estuvo
asociada positivamente con la intensidad del parasitismo, indicando que el
numero de huevos del hospedador que son picados es proporcional al nimero de
visitas del parasito que recibe el nido. La disminucién en el nimero de huevos
del hospedador derivé en una menor cantidad de pichones que lograron
independizarse exitosamente. Sin embargo, los pichones de tordo no afectaron la
supervivencia ni la tasa de crecimiento de los pichones de calandria. Massoni y
Reboreda (1998) tampoco hallaron un efecto negativo del parasitismo sobre la
supervivencia y tasa de crecimiento de los pichones del Varillero Ala Amarilla en
nidos parasitados. Sin embargo, en otros trabajos si se ha registrado la muerte
de pichones del hospedador debido a la presencia de pichones parasitos en el
nido (Mermoz 1996, Fernandez y Merméz 2000) .

En el hospedador de menor tamafo (Ratona Comun), el parasitismo afect6
negativamente todos los parametros reproductivos analizados (i.e. supervivencia
del nido y supervivencia de huevos, éxito de eclosiéon y supervivencia de pichones
en nidos exitosos). El nimero de huevos al final de la incubaciéon estuvo asociado
a las picaduras, pero no a la presencia del huevo parasito en el nido (los nidos
parasitados sin picaduras y no parasitados sin picaduras no difirieron en la
cantidad de huevos al final de la incubacién). Ademas, la presencia de uno o mas

huevos parasitos disminuy6 la probabilidad de eclosién de los huevos de ratona.
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Esto sumado al efecto de los huevos picados produjo una importante reduccion
en la cantidad de pichones de ratona en nidos parasitados. En el estadio de
pichones, el costo que sufrié este hospedador de pequenio tamano fue una menor
supervivencia de los pichones. Estos resultados concuerdan con los hallados por
Kattan (1996, 1997, 1998) quien observé que la Ratona Comun disminuy6 su
éxito reproductivo como consecuencia de la destruccion de huevos, el fracaso en
la eclosion y la baja supervivencia de pichones en nidos parasitados por el Tordo
Renegrido.

Por ultimo, las picaduras también afectaron la probabilidad de abandono
del nido en ambas especies hospedadoras, ya que una menor cantidad de huevos
del hospedador signific6 una mayor probabilidad de abandono del nido. El
mismo resultado fue previamente observado por otros autores. Massoni y
Reboreda (1998) hallaron que un 25 % de los nidos del Varillero Ala Amarilla (un
hospedador de 30 g.) fueron abandonados en asociacién con la picadura de
huevos del hospedador. En forma semejante, Astié y Reboreda (2006) hallaron
que las picaduras en los huevos del Zorzal Chalchalero (un hospedador de
aproximadamente 60 g) estuvieron asociadas a un mayor fracaso de los nidos

durante la incubacion.

3.4.2. Exito de eclosién de los huevos del hospedador

El parasitismo de cria del Tordo Renegrido redujo el éxito de eclosion en nidos de
ratona pero no en nidos de calandria. Esto podria deberse a por lo menos 3
factores: 1) el aumento del volumen de la nidada que produciria una ineficiencia
en la incubacion de los huevos del hospedador. A pesar que los tordos destruyen
huevos del hospedador al parasitar su nido, el huevo de tordo tiene un volumen
casi tres veces mayor que el de ratona, por lo que el volumen del contenido del
nido aumenta considerablemente en nidos parasitados. Alternativamente, el
mayor tamano de los huevos de tordo podria impedir que los huevos del
hospedador sean correctamente incubados ya que se dificultaria el contacto
entre éstos y el parche de incubacién de la hembra (Davies y Brooke 1988, Petit
1991). 2) la interrupcion de la incubacién por la eclosion temprana del pichén de
tordo. Si el huevo parasito es puesto en el nido durante el periodo de puesta o al
inicio de la incubacion, como ocurre comunmente, como resultado del su menor
periodo de incubacién éste eclosionara antes que los huevos del hospedador. En
consecuencia, el hospedador podria no completar la incubacién de sus huevos ya

que debe comenzar a alimentar al pichén parasito. 3) a una perturbacion de los
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huevos del hospedador por los golpes sufridos durante la puesta de los huevos
parasitos o por las picaduras de huevos (atin cuando éstos no sean perforados).
A través de un experimento, Tuero y col. (2007) trataron de discriminar si
la causa de la disminucion en el éxito de eclosiéon de los huevos en los nidos
parasitados de ratona se debia a una disminucién en la eficiencia de incubacion
o a la interrupcion del comportamiento de incubacién debido a la eclosién
temprana del parasito. En este experimento se manipul6: a) el volumen de la
nidada, creando nidadas con un huevo de tordo y, tres o cinco huevos del
hospedador, y b) el dia de eclosion del tordo, parasitando nidos un dia antes o
tres dias después del inicio de la incubacién. Los resultados mostraron que la
falla en el éxito de eclosion se debi6 a la combinaciéon de un aumento en el
volumen de la nidada por la presencia del huevo parasito sin la remocién de
huevos del hospedador, y a la adicién del huevo de tordo antes del inicio de la

incubacion.

En el hospedador de mayor tamano, la calandria, el éxito de eclosién no se
asoci6 al parasitismo. En forma semejante, Sackmann y Reboreda (2003)
tampoco hallaron que el éxito de eclosién de los huevos de calandria disminuyera
como consecuencia del parasitismo. Tampoco se registré este efecto en otros
hospedadores de mayor tamafno corporal que el parasito (Pseudoleistes virescens:

Mermoz 1996, Turdus rufiventris: Sackmann y Reboreda 2003).

3.4.3. Supervivencia y tasa de crecimiento de los pichones del hospedador

En este trabajo se observé que los pichones de ratona en nidos parasitados
tuvieron una menor supervivencia que en nidos no parasitados. Estos resultados
son similares a los observados en nidos de Chingolo Comuin, Zonotrichia
capensis, otro hospedador de menor tamano que el Tordo Renegrido (King 1973,
Fraga 1978). La mayor mortalidad de los pichones de ratona podria deberse a la
diferencia en tamano al nacer entre los pichones del hospedador y parasito (1.5 g
vs. 4 g, respectivamente), diferencia que se acrecienta cuando los pichones del
hospedador eclosionan después que los del parasito. En estudios realizados en
otro parasito generalista, el Tordo de Cabeza Marrén, se observo que cuando el
pichon parasito eclosiona antes que los pichones del hospedador, éste tiene un
mayor acceso al alimento que cuando eclosiona simultaneamente (Lichtenstein y
Sealy 1998). También se observo que el pichon parasito ocupa lugares en el nido
donde el adulto arriba con el alimento (Dearborn y col. 1998, Dearborn 1998), y

pasa mas tiempo desplegando un comportamiento de pedido de alimento
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(Dearborn 1998, Lichtenstein y Sealy 1998). Como resultado de este
comportamiento los pichones del hospedador obtienen menos alimento y por lo
tanto, tienen una menor tasa de crecimiento y un menor peso al momento de

abandonar el nido (Dearborn y col. 1998, Lichtenstein y Sealy 1998).

En los nidos de calandria, la supervivencia de pichones del hospedador no
estuvo asociada a la presencia del pichén parasito. Este resultado probablemente
se deba a que los pichones del hospedador son mas grandes que los del tordo, y
por lo tanto no tengan dificultades de conseguir el alimento que traen los padres
al nido. En otros hospedadores de mayor tamafo corporal que el tordo, tampoco
se hallo que el pichén parasito afecte la supervivencia de los pichones del
hospedador en el nido (Mermoz 1996, Massoni y Reboreda 1998, Sackmann y
Reboreda 2003, Astie y Reboreda 2006).

Conclusiones:

El parasitismo del Tordo Renegrido disminuyé el éxito reproductivo de la
Calandria Grande y la Ratona Comun. En el hospedador de mayor tamarfo
corporal (calandria), el mayor costo fue producido por la picadura de huevos. En
los nidos de ratona, el parasitismo no solo afect6 la supervivencia de huevos,
sino también el éxito de eclosion y supervivencia de pichones en nidos exitosos.
En ambas especies, las picaduras se asociaron negativamente con la

supervivencia del nido.

En el siguiente capitulo se analizaran las claves que utilizan las hembras de
Tordo Renegrido para localizar los nidos de la Calandria Grande y decidir si los
parasitan. Se evaluara si la actividad de los hospedadores y la informacién
obtenida a través de las picaduras de los huevos del hospedador son claves que
las hembras parasitas utilizan para decidir parasitar un nido. Se utilizara la
presencia de picaduras en los huevos del hospedador como evidencia de que los

tordos localizan los nidos, a pesar de que no los parasiten.
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Capitulo 4

Claves utilizadas por el Tordo Renegrido para localizar y

parasitar los nidos de la Calandria Grande.

4.1. Introduccion

Las aves parasitas de cria obligadas, como los cucos y los tordos, depositan sus
huevos en nidos de otras especies, los hospedadores, los cuales incuban los
huevos parasitos y crian a sus pichones (Ortega 1998; Rothstein y Robinson
1998; Davies 2000). A diferencia de otras aves, los parasitos de cria deben
encontrar nidos en donde poner sus huevos, para lo cual pueden usar el
comportamiento del hospedador como clave. Por ejemplo, las hembras del Cuco
Comun (Cuculus canorus) localizan nidos a través de la observacion de las
actividades de construccion del nido del hospedador, desde ciertos arboles que
favorecen la observaciéon (Wyllie 1981; Honza y col. 2002). Este comportamiento
resulta en que aquellos hospedadores que se reproducen cerca de arboles sufren
un riesgo mayor de parasitismo (Alvarez 1993; Moskat y Honza 2000). De forma
similar, el Tordo de Cabeza Marrén (Molothrus ater) y el Tordo Renegrido
(Molothrus bonariensis), pasan horas de la manana en areas reproductivas
observando el comportamiento de los hospedadores (Friedmann 1929; Hann
1941; Norman y Robertson 1975; Wiley 1988) y utilizan la actividad del
hospedador durante la construcciéon del nido como una clave para encontrarlos
(Wiley 1988; Banks y Martin 2001). Las hembras de tordo también podrian
localizar los nidos del hospedador utilizando una busqueda conspicuamente
ruidosa que ahuyenta al hospedador de su nido (Norman y Robertson 1975;

Wiley 1988; Strausberger 1998). Se sugirié que los tordos también pueden
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localizar nidos usando las respuestas de defensa del nido del hospedador
dirigidas hacia ellos, llamada la hipotesis de las claves de nidificacién (Carter
1986; Smith y col. 1984; Uyehara y Narins 1995), pero Gill y col. (1997) y
Clotfelter (1998) no encontraron evidencia experimental que apoyase esta
hipoétesis. Ademas de la utilizacién del comportamiento del hospedador, los
tordos podrian descubrir los nidos buscando en el habitat sin necesitar la
presencia de un hospedador, pero la evidencia del uso de esta estrategia es
escasa (Norman y Robertson 1975; Kattan 1997; Svagelj y col. 2003).

Luego de localizar el nido del hospedador, los parasitos deben decidir si
parasitarlo o no. Los tordos deberian poner sus huevos en el momento en que las
probabilidades de supervivencia del huevo y del pichén sean maximas. Si el
huevo parasito es puesto antes de que el hospedador inicie su puesta, es mas
probable que sea rechazado (Rothstein 1986; Sealy 1992, 1995). Ademas, si el
huevo de tordo es puesto después de que el hospedador haya iniciado la
incubacién, este podria no eclosionar o hacerlo después de los huevos del
hospedador, disminuyendo las probabilidades de que el pichén parasito pueda
competir exitosamente por comida con los pichones del hospedador.

Estudios recientes utilizando analisis genéticos de parentesco, indican que
la fecundidad de las hembras del Tordo de Cabeza Marrén es relativamente baja
(Hahn y col. 1999; Alderson y col. 1999; Strausberger y Ashley 2003; Woolfenden
y col. 2003) comparada con estimaciones publicadas previamente (Payne 1976;
Scott y Ankney 1980, 1983; Jackson y Roby 1992; Kattan 1993). En
consecuencia, el valor reproductivo de cada huevo de tordo seria mas alto que el
supuesto previamente, y por lo tanto, es mas probable que exista una fuerte
presion de seleccion sobre los tordos para sincronizar su puesta con la del
hospedador y para evitar poner huevos en nidos inadecuados. En concordancia
con esta vision, algunos estudios hallaron que los tordos sincronizan el
parasitismo con la puesta de su hospedador en un 70-80 % de los casos
(Massoni y Reboreda 1998; Mermoz y Reboreda 1999), y que no parasitan antes
de que el hospedador haya iniciado su puesta o después de que el nido ha sido
abandonado (Strausberger 1998; Mermoz y Reboreda 1999, pero ver Sealy 1995;
Kattan 1997).

La sincronizaciéon entre la puesta del Tordo Renegrido y la de su
hospedador podria producirse simplemente por una baja atencién del nido
durante la puesta del hospedador. Durante este periodo, en los hospedadores

que inician la incubacion con el antetultimo huevo, hembras y machos podrian
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pasar mas tiempo alejados del nido alimentandose y realizando cuidado de pareja
(Mgller y Birkhead 1991). La sincronizacion podria ser también el resultado de
un monitoreo de las actividades de los hospedadores durante las etapas de
construccion del nido y de puesta. Wiley (1988) reporté que las hembras del
Tordo Renegrido monitoreaban de cerca el estado de los nidos a través de visitas
frecuentes a los mismos, que alcanzaban el maximo en el primer dia de puesta
del hospedador. De manera similar, Kattan (1997) describi6é que las hembras
monitoreaban los nidos durante la construccion temprana y tardia del nido y
durante la puesta. Ademas, ha sido propuesto que las picaduras de huevos
producidas por los Tordos Renegridos cuando visitan los nidos de sus
hospedadores podria permitirles determinar el grado de desarrollo de los
embriones y, utilizando esta informacién, decidir si parasitar el nido (Massoni y
Reboreda 1999). Este comportamiento seria particularmente conveniente cuando
los tordos encuentran nidos con una nidada completa y por lo tanto carecen de
la informacion sobre el tiempo transcurrido desde el inicio de la incubacion.

En esta parte del trabajo, se evalu6 si el parasitismo esta negativamente
asociado con la atencion del nido dentro y entre nidos. Ademas, se evalué si los
Tordos Renegridos utilizan la actividad del hospedador para localizar los nidos y
si la informacién que pueden obtener a través de las picaduras de los huevos del
hospedador es utilizada para decidir parasitarlos. Estudios previos utilizaron el
parasitismo como evidencia del encuentro de los nidos, y por lo tanto no fueron
capaces de discriminar entre la localizacién de un nido y la decision de
parasitarlo (Lowther 1979; Wiley 1988; Grieef y Sealy 2000, Robinson y Robinson
2001; pero ver Svagelj y col. 2003). En este trabajo, se utiliz6 la presencia de
picaduras en los huevos del hospedador como evidencia de que los tordos habian
localizado los nidos, lo cual proveyd una oportunidad tinica para distinguir entre
las claves utilizadas para el encuentro de los nidos, de las utilizadas para la
decision de parasitarlos. Para poner a prueba estas hipétesis, se llevé a cabo un
experimento en el que se controlo la actividad del hospedador (nidos con y sin
actividad) y la informacién que los Tordos Renegridos podrian obtener a través de
las picaduras de los huevos del hospedador (nidos con huevos naturales o
huevos de yeso). Si los tordos utilizan la actividad del hospedador para localizar
los nidos, se esperaria una mayor frecuencia de huevos picados en nidos con
actividad del hospedador. Con relacion a la decision de parasitar el nido, si los
tordos usaran sélo la actividad del hospedador para decidir parasitar, no se

esperarian diferencias en el parasitismo entre nidos activos con huevos naturales
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o de yeso, mientras que si usaran también las picaduras, el parasitismo deberia

ser mas alto en nidos con huevos naturales.

69



Claves utilizadas por los tordos para localizar y parasitar nidos

4.2. Metodologia

El estudio fue llevado a cabo desde Octubre 2002 a Enero 2003 y desde Octubre
2003 a Enero 2004. Para la descripcion del area de estudio ver seccion 2.2.1.

La Calandria Grande cria desde mediados de septiembre hasta mediados
de enero. Ellas construyen nidos abiertos, y los sitios donde suelen construirlos
son arbustos o arboles con una densa cobertura de hojas. En el area de estudio,
la mayoria de los nidos fue construido en Talas (Celtis tala), Coronillos (Scutia
buxifolia) o Molles (Schinus longifolius), a una altura de 1.5-2.5 m. El nido posee
la forma de una gran taza, con un diametro de 20-25 cm., y esta fabricado con
ramitas, con un relleno de barro y tapizado con pasto fino y pelos de caballo. Las
calandrias ponen 3-5 huevos, la incubacion se inicia con la puesta del pentltimo

huevo y dura 13-14 dias (ver resultados capitulo 2).

4.2.1. Momento de parasitismo y picaduras

A partir de los resultados del capitulo 2, se determiné que la mayoria de los
eventos de parasitismo (74%) ocurrieron durante la puesta de las calandrias (dias
0-3). A la vez, también se determiné que el 73.7% de los eventos de picaduras de
los huevos del hospedador ocurrieron durante el periodo de puesta del
hospedador. Ademas, al estimar la asociacion entre picaduras y parasitismo, a
nivel individual, a partir de una muestra de 37 nidos que recibieron sélo un
huevo parasito, se observo que en 22 de estos nidos (59 %), las picaduras
estuvieron asociadas con el parasitismo. En 17 casos, el evento de picadura
ocurri6 el mismo dia en que ocurrié el parasitismo, en 2 casos, 1 dia antes y en 2
casos 2 dias antes. Sélo en un caso, el evento de picadura ocurri6é después del
parasitismo (fue al dia siguiente). En otros 15 nidos, no se observaron picaduras.
También se observaron 21 eventos de picaduras en 16 nidos que no fueron

parasitados.
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4.2.2. Atencién del nido, parasitismo y picadura de huevos

Se estim6 la proporcion del tiempo que el nido estuvo atendido, a través de
observaciones focales de nidos. Las observaciones duraron entre 55 y 90 min. y
se realizaron utilizando binoculares 10x50 desde una distancia de
aproximadamente 30 m del nido. Para minimizar la perturbaciéon de la pareja
reproductora, el observador permanecié escondido bajo una tela camuflada en
medio de la vegetacion Durante el periodo de la observacion, se grababa en una
cinta de audio, a tiempo real, lo que ocurria en las cercanias del nido. Luego, las
cintas fueron desgrabadas en el laboratorio, y los distintos estados y eventos por
los que habia atravesado el nido durante la observacién, fueron registrados con
la ayuda del programa Etholog (Ottoni 2000). Los Tordos Renegridos ponen sus
huevos desde antes del amanecer hasta las 11 hs. aproximadamente (Hoy y
Ottow 1964; Scott 1991; Kattan 1997), y visitan los nidos y pican huevos del
hospedador durante toda la manana (M.E. Mermoz, comunicacion personal). Se
registro la proporcion del tiempo que al menos algin miembro de la pareja estuvo
a menos de 10 m. del nido, debido a que observaciones preliminares indicaron
que dentro de ese radio, los miembros de la pareja estuvieron vigilantes y
respondieron a la presencia de los tordos acercandose al nido.

Para analizar si la atencion del nido varié durante la puesta del
hospedador, se realizaron observaciones en 16 nidos durante la primera mitad
(dias 0-1) y la segunda mitad (dias 2-3) de la puesta (el dia O es el dia de puesta
del primer huevo del hospedador). En esos nidos también se determiné el
numero de huevos del hospedador picados. Para analizar si la atencién del nido
vari6 entre los periodos de puesta e incubacion, se realizaron observaciones
focales en 9 nidos adicionales, durante la puesta (dias 0-1), la incubacion

temprana (dias 4-8) y la incubacién tardia (dias 9-13).

4.2.3. Claves utilizadas por los tordos para localizar y parasitar los nidos de su
hospedador

Se realizé un experimento para evaluar si: (1) la actividad del hospedador es
utilizada por la hembra de tordo para localizar los nidos, y (2) la informacién que
los tordos pueden obtener a través de la picadura de los huevos del hospedador
es usada para decidir el parasitismo. Se analiz6 el parasitismo y las picaduras de

huevos durante la puesta (dias 0-3) en cuatro grupos: (1) nidos en los cuales
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habia actividad del hospedador y donde el parasito podia obtener informacion a
través de las picaduras (nidos con huevos naturales), (2) nidos con actividad del
hospedador y donde el parasito no podia obtener informacién a través de la
picadura de huevos (nidos con huevos de yeso), (3) nidos sin actividad del
hospedador y con huevos naturales, y (4) nidos sin actividad del hospedador y
con huevos de yeso.

Para los dos grupos con actividad del hospedador, se usaron nidos que
estaban en puesta. En uno de los grupos (huevos naturales), se dejaron en los
nidos los huevos puestos por el hospedador. En el otro grupo, se reemplazé cada
uno de los huevos del hospedador por huevos de yeso inmediatamente después
de que estos eran puestos, no dandole oportunidad a los tordos de picar los
huevos naturales. Los huevos removidos fueron mantenidos a temperatura
ambiente en un laboratorio ubicado préoximo al sitio de estudio. Una vez que se
completaba el experimento (dia 3), los huevos eran devueltos a sus nidos
originales. Esta manipulaciéon no produjo ningtin efecto apreciable sobre el
comportamiento del hospedador (las hembras de calandria continuaron poniendo
huevos y comenzaron la incubacién), o sobre la supervivencia o el éxito de
eclosion de los huevos. El Ginico efecto fue la extension en un dia del periodo de
incubacién del hospedador. Para los dos grupos sin actividad del hospedador, se
usaron nidos de calandria que habian sido previamente abandonados. Los nidos
fueron removidos de su ubicacion original y fueron localizados fuera de los
territorios de las calandrias, en lugares semejantes a los sitios de nidificacion de
esta especie (i.e. especies de arboles, altura y cobertura vegetal similares). Los
nidos fueron dejados en su nuevo sitio por un dia y luego se simul6 la puesta del
hospedador, agregando un huevo por dia durante tres dias consecutivos. Los
huevos eran puestos entre las 9:00 y las 10:30 hs., periodo en el cual las
calandrias realizan su puesta. En uno de los grupos, se agregaron huevos
naturales de calandria, mientras que en el otro, se agregaron huevos de yeso. Los
huevos estaban hechos con yeso y coloreados con pintura acrilica para simular
la apariencia de los huevos de calandria. Los huevos de yeso midieron 27.9 mm
de largo y 19.3 mm de ancho. Los huevos naturales midieron en promedio 28.6
0.3 de largo y 20.4 + 0.2 de ancho. Los huevos naturales fueron obtenidos de
nidos que habian sido abandonados durante la etapa de puesta o de incubacién
temprana. En el ltimo caso, los huevos eran vaciados, vueltos a llenar con clara

de huevos de gallina y el orificio era sellado con parafina.
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Para cada grupo se determiné el nimero de huevos parasitos puestos
durante los dias 0-3, el numero de dias que transcurrieron entre la puesta del
primer huevo del hospedador y el primer huevo parasito, el nimero de huevos
del hospedador picados durante los dias 0-3, y el nimero de dias que
transcurrieron hasta que el primer huevo del hospedador fue picado. Las
picaduras en los huevos de yeso fueron detectadas como marcas en la superficie
pintada de los huevos (i.e. estas marcas fueron similares a otras observadas en

huevos de yeso picados por tordos en cautiverio, Llambias y col. 2006).

4.2.4. Analisis estadistico

Para los analisis, se uso estadistica no paramétrica debido a la falta de
normalidad de los datos. Los analisis fueron realizados con el programa StatView
5.0 (SAS Institute Inc. 1998), con P<0.05. Los valores reportados son medias +
ES.
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4.3. Resultados

4.3.1. Atencién del nido, parasitismo y picadura de huevos

Se analiz6 si existié una asociacion entre la proporcion de tiempo que el nido fue
atendido y: (1) el numero de huevos parasitos que recibié el nido, y (2) el nimero
de huevos del hospedador picados. Se realizo este analisis durante la etapa de
puesta porque la mayoria de los eventos de parasitismo y picaduras ocurrieron
en este periodo. Se midi6 la proporcion del tiempo que el nido fue atendido
durante la primer mitad (dias 0-1) y durante la segunda mitad (dias 2-3) de la
puesta. Aunque la proporcion del tiempo que el nido fue atendido vari6 mucho
entre nidos, fue relativamente similar dentro de los nidos (Correlaciéon de
Spearman entre la primer y segunda mitad de la puesta; rs = 0.62, Z = -2.4, P =
0.02). En promedio, la atencion del nido no difirié6 entre periodos (dias 0-1: 0.61
* 0.06, dias 2-3: 0.64 = 0.06, n = 16 nidos, test de Wilcoxon: Z = -0.52, P = 0.6).
Por lo tanto, para evaluar si existié una asociacién entre atencion del nido y
numero de eventos de parasitismo y picaduras que ocurrieron durante la puesta,
se utilizoé el valor promedio de la proporciéon del tiempo que el nido estuvo
atendido durante la primer y la segunda mitad de la puesta. No se detect6
ninguna asociacién significativa entre la atencién del nido y el nimero de huevos
parasitos que recibi6 (Correlacion de Spearman; rs = 0.11, Z = 0.42, P = 0.67), o
el namero de huevos del hospedador que fueron picados (Correlaciéon de
Spearman; rs = 0.39, Z = 1.5, P = 0.13).

También se midi6 como la atencién del nido vari6 entre la puesta y la
incubacién. Para este analisis se utiliz6 una muestra independiente de nueve
nidos seguidos desde la construccion hasta la incubacién tardia. El porcentaje de
tiempo que el nido fue atendido difiri6 entre la puesta y la incubaciéon. Durante
los dos primeros dias de puesta (antes de que comience la incubacién), la
proporcion del tiempo que el nido estuvo atendido fue 0.63+0.1, mientras que
durante la incubacién temprana (dias 4-8) y tardia (dias 9-13), fue atendido 0.86

* 0.04 y 0.84 £ 0.04, respectivamente (Friedman test, ¢2=9.2, P < 0.01).
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4.3.2. Claves utilizadas por los tordos para localizar y parasitar los nidos del

hospedador

En la Tabla 4.1, se presentan los resultados de frecuencia, intensidad y latencia
de parasitismo y picadura de huevos en los cuatro grupos experimentales; nidos
con actividad del hospedador con huevos naturales o de yeso, y nidos sin

actividad del hospedador con huevos naturales o de yeso.

75



Claves utilizadas por los tordos para localizar y parasitar nidos

Tabla 4.1. Frecuencia, intensidad y latencia de parasitismo y picadura de huevos (media + ES) en nidos con o sin actividad del

hospedador y con huevos naturales o de yeso. Los tamarfios de las muestras (nidos) figuran entre paréntesis.

Actividad del Tipo de huevo % nidos Numero de Latencia de % de nidos Numero de Latencia de
hospedador parasitados huevos parasitismo  con picadura huevos picadura de
parasitos por (dias) de huevos picados por  huevos (dias)
nido nido
Natural 79.6 1.97 £ 0.2 1.1 +£0.15 65.3 1.63+0.12 1.47+0.17
Presente (49) (39) (39) (49) (32) (32)
Presente Yeso 84.6 1.64 £ 0.28 2+0.19 46.2 1.5£0.34 1.67 £ 0.33
(13) (11) (11) (13) (6) (6)
Natural 0 - - 54.5 1.67 £ 0.42 2+0.37
Ausente (11) (11) (6) (6)
Ausente Yeso 0 - - 33.3 1.25+0.25 2.25+0.48
(12) (12) (4) (4)
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La frecuencia de parasitismo difirié entre grupos (test exacto de Fisher; P <
0.001). Los nidos sin actividad no fueron parasitados, mientras que
aproximadamente el 80% de los nidos con actividad del hospedador fueron
parasitados.

Los nidos con actividad del hospedador con huevos naturales o de yeso no
difirieron en frecuencia (test exacto de Fisher; P > 0.99) e intensidad (test de
Mann-Whitney: U’ = 246.5, Z = -0.81, P = 0.42, Tabla 4.1) de parasitismo. La
latencia hasta el primer huevo parasito fue mas corta en el grupo con huevos
naturales que en el grupo con huevos de yeso (test de Mann-Whitney: U’ = 333.5,
Z =-2.92, P =0.004, Tabla 4.1). Un resultado similar fue obtenido al considerar
so6lo los nidos parasitados donde habia habido picaduras (huevos naturales: 1.19
£ 0.19, n = 27; huevos de yeso: 2.0 £ 0.26, n = 6; test de Mann—Whitney; U’ =
122, Z =-2.0, P = 0.045).

Se evalu6 si los nidos (con o sin actividad del hospedador) fueron visitados
por los tordos, a través de la presencia de picaduras en los huevos de calandria
(o marcas en el caso de huevos de yeso). La proporcién de nidos con huevos
picados no difirié entre grupos (test de contingencia, ¥2= 4.75, P = 0.19, Tabla
4.1). Tampoco difirié el nimero de huevos picados y la latencia hasta que el
primer huevo del hospedador fue picado (test de Kruskal-Wallis; H=1.3, gl = 3, P
= 0.73 para el numero de huevos del hospedador picados, y H=3.4,gl =3, P =

0.34 para la latencia al primer huevo picado, Tabla 4.1.).
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4.4. Discusion

4.4.1. Atencién del nido, parasitismo y picadura de huevos.

No se hall6é una asociacion significativa entre la proporcion del tiempo que el nido
de calandria estuvo atendido durante la puesta y el nimero de huevos del
hospedador que fue picado, o el niumero de huevos parasitos que fueron puestos
durante este periodo. De forma similar, si bien la atencion del nido fue un 20-25
% menor durante la puesta que durante la incubacién, el parasitismo durante la
puesta fue mas de tres veces mayor que durante la incubacion. Estos resultados
indican que la sincronizacién entre parasitismo y puesta del hospedador no es
solamente el producto de una menor atenciéon del nido durante la puesta del

hospedador.

4.4.2. Claves utilizadas por los tordos para localizar y parasitar los nidos de su

hospedador

Algunos autores han sugerido que las hembras de tordo pueden localizar los
nidos de los hospedadores buscando en el habitat, sin necesitar de la presencia
de los hospedadores en la zona (Norman y Robertson 1975; Wiley 1988).
Estudios experimentales previos (i.e. Lowther 1979; Wiley 1988; Grieef y Sealy
2000; Robinson y Robinson 2001, pero ver Svagelj y col. 2003) utilizaron el
parasitismo como una evidencia del encuentro de nidos y, por lo tanto, no
pudieron distinguir entre las claves utilizadas para encontrar los nidos, de las
claves utilizadas para decidir parasitarlos. En este trabajo, se encontr6 que los
nidos con y sin actividad tuvieron una frecuencia similar de intensidad de
picadura de huevos. Este resultado indica que las hembras de Tordo Renegrido
son capaces de localizar nidos atin cuando no hay actividad de hospedadores
asociada a ellos. Por el contrario, la actividad de los hospedadores fue una clave

necesaria para que se produzca el parasitismo, dado que ninguno de los nidos
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sin actividad fue parasitado. Este resultado indica que la secuencia de puesta
por si misma no fue una clave utilizada por las hembras de tordo para decidir el
parasitismo y sugiere que ellas necesitan observar a los hospedadores adultos
cerca del nido para decidir parasitarlo.

No se encontraron diferencias, ni en la frecuencia ni en la intensidad de
parasitismo, entre nidos activos con huevos naturales o de yeso. Este resultado
no es consistente con la prediccion de Massoni y Reboreda (1999), ya que las
hembras del Tordo Renegrido sincronizaron el parasitismo con la puesta de
huevos, a pesar de no haber tenido la oportunidad de utilizar la informacion
obtenida a través de las picaduras. Sin embargo, es interesante mencionar que,
aunque la latencia hasta que el primer huevo del hospedador fue picado fue
similar en nidos con huevos naturales y de yeso, la latencia hasta el primer
evento de parasitismo fue mas larga en el Gltimo grupo. Estos resultados
sugieren que en nidos con actividad del hospedador y una secuencia normal de
puesta, la informacién que los tordos pueden obtener a través de las picaduras
de los huevos del hospedador no es necesaria para decidir el parasitismo. Sin
embargo, este experimento no permite descartar la posibilidad de que los tordos
utilicen las picaduras de huevos para decidir parasitar cuando ellos encuentran
un nido con una nidada completa, y no poseen informacién sobre el tiempo
transcurrido desde que el hospedador empezo6 la incubacién, como sugieren
Massoni y Reboreda (1999). Ademas, las picaduras de huevos pueden tener otros
beneficios como reducir la competencia en el nido entre el parasito y los pichones
del hospedador (Hoy y Ottow 1964, Sealy 1992, Soler y col. 1997, Peer 2006, ver
capitulo 6). Esta funcién seria particularmente importante para el Tordo
Renegrido cuando parasita hospedadores de mayor tamano corporal (Fraga 1985,
Lichtenstein 1998, Sackmann y Reboreda 2003, Astié y Reboreda 2006).

Conclusiéon

Los resultados de este capitulo indican que la sincronizacién del parasitismo con
la puesta del hospedador, no es totalmente explicada por una menor atencién del
nido por parte de los hospedadores durante la puesta, o por la informaciéon
obtenida a través de las picaduras de los huevos del hospedador. Los Tordos
Renegridos pueden localizar los nidos sin necesidad de la presencia de los
hospedadores, pero se basan en la actividad de los hospedadores para decidir el

parasitismo.
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En el siguiente capitulo se pondran a prueba cuatro hipétesis propuestas para

explicar las claves que pueden utilizar los tordos parasitos para hallar los nidos
de sus hospedadores. Con tal objetivo se analizara la asociacién entre variables
del sitio de nidificacion y del comportamiento de los hospedadores con la

probabilidad de parasitismo.
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Capitulo 5

Relacion entre el sitio de nidificacion y el comportamiento de

los hospedadores con el parasitismo del Tordo Renegrido.

5.1. Introduccion

Los tordos parasitos depositan sus huevos en los nidos de sus hospedadores,
quienes se ocupan de su incubacion y del posterior cuidado del pichén. Por lo
tanto, su éxito reproductivo depende en gran parte de seleccionar
adecuadamente a sus hospedadores. El grupo de los tordos parasitos incluye a 5
especies del género Molothrus que varian en el nimero de hospedadores que
utilizan. M. ater y M. bonariensis son especies extremadamente generalistas que
parasitan a mas de 200 hospedadores. M. aeneus parasita aproximadamente 70
especies mientras que M. rufoaxillaris y M. oryzivora son las mas especialistas ya
que utilizan tres y siete hospedadores respectivamente (Ortega 1998, Jaramillo y
Burke 1999). Sélo esporadicamente se han encontrado huevos parasitos en nidos
de especies que por alguna limitaciéon en la forma de alimentar a sus pichones o
por la dieta que le brindan a éstos no tienen la capacidad potencial de criar a un
pichoén de tordo (Ortega 1998). Esto indicaria que de alguna manera los tordos
diferencian entre las potenciales especies hospedadoras y las que no lo son.
Ademas, estudios moleculares recientes realizados en M. bonariensis (Mahler y
col. 2007) indican que a pesar de que esta especie es generalista a nivel
poblacional, las hembras elegirian a sus hospedadores dependiendo de si estos
poseen nidos abiertos o cerrados. Por lo tanto seria posible que las hembras
parasitas no seleccionen a sus hospedadores solamente por la facilidad en hallar

o acceder a sus nidos sino por un mecanismo de "imprinting" con el nido. Si
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fuese asi, las hembras que nacieran en nidos cerrados, al llegar a la madurez
sexual, buscarian nidos de esas caracteristicas y lo mismo ocurriria con las que
nacieron en nidos abiertos. Estudios realizados en M. ater no han hallado
especificidad en la seleccion de hospedadores por parte de las hembras parasitas
ya que no existi6 diferencia genética entre los pichones nacidos en nidos de
diferentes hospedadores. Sin embargo todos ellos fueron realizados con
hospedadores que construyen nidos abiertos (Gibbs y col. 1997, Alderson y col.
1999; Woolfenden y col. 2003; Strausberger y Ashley 2005). Por otra parte,
algunos de estos estudios indican que sin bien hay hembras de M. ater que son
generalistas a nivel individual, aproximadamente el 50% de las hembras utilizan
un unico hospedador (Alderson y col. 1999). Salvo algunos estudios que
profundizaron en el mecanismo que hace que el tordo reconozca a una
determinada especie como hospedador y decida parasitar su nido, la mayoria de
los trabajos realizados en tordos intentaron evaluar cémo ciertas caracteristicas
del sitio de nidificacion y sus variables microambientales (Barber y Martin 1997,
Larison y col. 1998, Hauber y Russo 2000, McLaren y Sealy 2003) y las variables
relacionadas con el comportamiento de los hospedadores (Smith y col. 1984,
Wiley 1988, Uyehara y Narins 1995, Carter 1986, Banks y Martin 2001) afectan
la probabilidad de parasitismo de los nidos.

Los resultados del capitulo 4 mostraron que el Tordo Renegrido no
necesita de la presencia de los hospedadores para localizar los nidos de la
Calandria Grande, aunque si se basa en su actividad para decidir parasitarlos.
Ademas, ciertas caracteristicas del sitio de nidificaciéon y/o del comportamiento
de los hospedadores podrian hacer que algunos de los nidos sean mas faciles de
encontrar y parasitar que otros. El objetivo de este capitulo es analizar si existe
una relacién entre variables del sitio de nidificacion y del comportamiento de la
pareja nidificante y la probabilidad de parasitismo utilizando como modelos a dos
especies de hospedadores: la Calandria Grande y la Ratona Comun. Estas
especies utilizan distintos tipos de nido (cavidades naturales o artificiales en el
caso de la ratona y nidos abiertos en el caso de la calandria) y por sus marcadas
diferencias en tamano corporal (menores que el parasito en el caso de la ratona y
mayores en el caso de la calandria) pueden presentar distintas respuestas
comportamentales ante la presencia del parasito en las cercanias del nido.

Existen cuatro hipétesis no excluyentes que han sido propuestas para
explicar las claves que pueden utilizar los tordos parasitos para hallar los nidos

de sus hospedadores (Clotfelter 1998, Hauber y Russo 2000). La primera es la
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hipotesis de proximidad a la percha. Esta propone que las hembras parasitas
poseen mayor facilidad de encontrar los nidos de su hospedador cuando pueden
observarlos desde lo alto utilizando alguna percha cercana (Freeman y col. 1990,
Roming y Crowford 1995, Clotfelter 1998, Larison y col. 1998). Esta hipoétesis fue
apoyada por el trabajo de Hauber y Russo (2000) quienes hallaron que los nidos
de Melospiza melodia parasitados por el Tordo de Cabeza Marron estan mas
cerca de perchas potenciales que los no parasitados. La segunda es la hipotesis
de exposicion del nido, que predice que los parasitos utilizan como clave la
conspicuidad del nido (Hahn y Hatfield 1995, Larison y col. 1998). Por lo tanto,
nidos construidos en vegetaciéon alta o con poca cobertura poseen una mayor
probabilidad de ser parasitados que nidos bajos o con mayor cobertura. Esta
relaciéon entre probabilidad de parasitismo y caracteristicas del nido podria variar
segun los tipos de habitats que utilizan los hospedadores. Martin (1993) hall6
que el parasitismo del Tordo Cabeza Marrén era mayor en los nidos construidos
a mayor altura en ambientes de pastizales o arbustivos. Sin embargo, en
ambientes boscosos la importancia de la altura y la exposicion del nido sobre el
parasitismo no parece ser tan clara. Brittingham y Temple (1996) y Wolf (1987)
hallaron que los nidos de Empidonax virescens y Junco hyemalis parasitados por
el Tordo Cabeza Marron, estaban ubicados donde el dosel era mas abierto en
relaciéon a los nidos no parasitados, que se encontraron en lugares con un dosel
mas cerrado. Por otro lado, Briskie y col. (1990) analizaron la probabilidad de
parasitismo de dos hospedadores y hallaron que la especie que hacia nidos mas
altos tenia una menor probabilidad de ser parasitada, probablemente debido a la
estrategia de busqueda de nidos del Tordo Cabeza Marréon. La tercer hipotesis
plantea que los parasitos podrian utilizar comportamientos conspicuos del
hospedador alrededor del nido para localizarlo. La hip6tesis de clave de
nidificacion predice que los hospedadores que responden mas agresivamente
hacia los parasitos poseen una mayor frecuencia de parasitismo que los
hospedadores menos agresivos. Robertson y Norman (1977) hallaron una
asociacion entre la intensidad de la defensa de los hospedadores ante un modelo
de Tordo de Cabeza Marrén y la probabilidad de que sus nidos sean parasitados.
Sin embargo, Briskie y col. (1990), al comparar la defensa de dos hospedadores
frente a un modelo de hembra de Tordo de Cabeza Marron, hallaron que la
especie menos parasitada, Empidonax minimus, respondié mas agresivamente
que la mas parasitada, Dendroica petechia. Tampoco Gill y col. (1997)

encontraron resultados que apoyen esta hipétesis cuando analizaron la relaciéon
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entre parasitismo y agresion hacia un modelo parasito en parejas de Agelaius
phoeniceus y Dendroica petechia. Por ultimo, la hipétesis de actividad del
hospedador propone que los parasitos son atraidos por las vocalizaciones de los
hospedadores (Gochfeld 1979, Uyehara y Naris 1995, Clotfelter 1998) o por el
comportamiento de éstos cerca del nido (Hann 1941, Wiley y Wiley 1980, Banks
y Martin 2001).

La Calandria Grande y la Ratona Comun son dos hospedadores comunes
del Tordo Renegrido, que poseen distinta frecuencia de parasitismo. En este
capitulo se puso a prueba la hipétesis de clave de nidificacién para determinar si
las diferencias en la probabilidad de parasitismo entre estas especies se debia a
una diferencia en el reconocimiento del parasito y/o a una diferencia en la
agresion hacia éstos. Ademas se analizé la asociacion entre las caracteristicas del
sitio de nidificacién y de la actividad de los hospedadores sobre la probabilidad
de parasitismo en ambos hospedadores. Si se cumpliese la hipotesis de
exposiciéon del nido, se espera que en los nidos de calandria, una mayor
cobertura vegetal reduzca el riesgo de que éstos sean descubiertos por los tordos.
A la vez, los nidos mas altos tendrian mayor probabilidad de ser parasitados
porque serian mas faciles de divisar por los tordos. En los nidos de ratona se
espera que si el ambiente donde fue colocada la caja es abierto, el nido sea mas
parasitado que si es cerrado. Si se cumpliese la prediccion de la hipotesis de
proximidad a perchas, esperariamos, para los nidos de calandria, que aquellos
que se encuentren en arboles mas aislados sean menos parasitados ya que las
hembras del Tordo Renegrido no tendrian lugares cercanos desde donde observar
la actividad de los hospedadores. Si se cumple la hipotesis de actividad del
hospedador seria esperable que tanto para los nidos de calandria como de
ratona, si los hospedadores pasan mas tiempo cerca del nido, su frecuencia de
movimientos es mayor y reaccionan mas intensamente ante a la presencia de
otras especies, estos fuesen mas parasitados. Este resultado seria esperable ya
que una mayor actividad de los hospedadores en las cercanias del nido atraeria
la atencién de los parasitos y aumentaria la probabilidad de que éstos
encuentren los nidos.

Es frecuente que cuando las ratonas construyen sus nidos dentro de las
cajas, la entrada quede reducida debido a las ramitas que utilizan para formar la
base de su nido. Por lo tanto seria posible que en aquellos nidos donde el tamafo
de la entrada es mas chico, el ingreso de las hembras del Tordo Renegrido se vea

restringido y disminuya la probabilidad de parasitismo. Por otro lado, dado que
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los tordos no suelen adentrarse en los habitats de bosque sino que suele
observarselos sobre las copas (observacién personal), o en los bordes (Gates y
Gysel 1978; Brittingham y Temple 1983, pero ver Hahn y Hatfield 1995 para un
caso en que los nidos en el interior del bosque fueron mas parasitados que los de
los campos adyacentes y comunidades del borde), la distancia al borde del monte
seria un factor importante sobre la probabilidad de parasitismo de los nidos de
ratona.

El objetivo de este capitulo es evaluar el efecto de distintas variables del
sitio de nidificacion y del comportamiento de la Calandria Grande y la Ratona
Comun, sobre el parasitismo del Tordo Renegrido. En particular, se avaluara el
reconocimiento y las respuestas comportamentales de la Calandria Grande y la
Ratona Comun hacia hembras de Tordo Renegrido. También se determinara la
relacion entre las caracteristicas del sitio de nidificacién y el comportamiento de

los hospedadores cerca del nido y la probabilidad de parasitismo.
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5.2. Metodologia

5.2.1. Respuesta comportamental hacia la hembra parasita

La frecuencia de parasitismo del Tordo Renegrido en la Calandria Grande es
mayor que en la Ratona Comun (74 % y 60 % respectivamente, ver capitulo 2,
seccién 2.3.2.1.). Durante la temporada 2003-2004, se realiz6 un experimento
para determinar si se cumplia la prediccion de la hipotesis de claves de
nidificacion para explicar la mayor proporciéon de nidos parasitados de calandria
en relacion a los de ratona. Se evaluaron el reconocimiento y las respuestas
comportamentales de la Calandria Grande y la Ratona Comuin hacia hembras de
Tordo Renegrido. El experimento consistié en presentar a las parejas
hospedadoras dos modelos embalsamados cerca del nido, uno de una hembra de
Tordo Renegrido y otro de una especie control, el Picabuey (Machetornis rixosus),
y registrar si existia un comportamiento diferencial hacia los modelos. El
Picabuey fue elegido como especie control ya que se encuentra cominmente en
la zona de estudio, es de tamafio similar al Tordo Renegrido (Picabuey: 17 cm.,
Tordo Renegrido: 19 cm.) y no representa un peligro de predacion tanto para los
adultos de las especies hospedadoras estudiadas como para sus huevos o
pichones, ya que se alimenta de insectos. El experimento fue llevado a cabo
durante la etapa de puesta de los hospedadores, entre las 8:30 y las 11:30 hs.
Uno de los modelos era colocado a la izquierda del nido y el otro a la derecha, a
un metro de distancia del nido y a la misma altura de este. Ambos modelos
habian sido taxidermizados en una posicion similar a la que muestran esas
especies cuando estan posadas. Los modelos eran fijados a la vegetacion
mediante alambres en las patas. En la mitad de los ensayos el parasito fue
colocado del lado derecho y en la otra mitad del lado izquierdo. Luego de que
ambos modelos habian sido colocados, desde una distancia de 20-30 m. se
determinaba cuando al menos uno de los miembros de la pareja hospedadora se
acercaba al arbol donde estaba el nido. A partir de ese momento se registraba

durante 5 minutos el tiempo que el o los miembros de la pareja pasaban a menos
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de 50 cm. de cada uno de los modelos, y las interacciones agonistas con ellos,
que podian ser picotazos o ataques realizados con el cuerpo o las patas. Si luego
de treinta minutos desde la colocacion de los modelos, ninguno de los miembros
de la pareja se habia acercado al nido, o si a pesar de acercarse al nido, no
presentaban un comportamiento claro frente a la presencia de los modelos, se
daba por concluido el ensayo y se consideraba que la pareja no habia
respondido. Estos nidos fueron excluidos del analisis (Calandria Grande: 4 de 15
nidos; Ratona Comun: 5 de 19 nidos).

También se analiz6, para cada especie hospedadora, si la agresion de las
parejas hacia el modelo embalsamado de hembra de Tordo Renegrido se
relacioné con la probabilidad de parasitismo durante la puesta. Para este analisis
s6lo se tuvieron en cuenta los nidos que duraron al menos hasta el final de la
puesta y en donde los hospedadores habian respondido ante la presencia del

modelo (Calandria Grande: n= 6 nidos; Ratona Comun: n = 13 nidos).

5.2.2. Variables del sitio de nidificacién
Se registraron diferentes variables para caracterizar los sitios de nidificaciéon de
calandrias y ratonas y se analiz6 la relacion entre éstas y la probabilidad de
parasitismo. Las variables fueron registradas en un total de 75 nidos de
calandria, durante las temporadas 2002-2003, 2003-2004 y 2004-2005, y en 52
cajas-nido utilizadas por las ratonas durante la temporada 2003-2004. Las
mediciones fueron realizadas entre uno y siete dias después de que los pichones
abandonaron el nido o que este fue predado o abandonado. De esta manera se
evito prolongar alguna de las visitas al nido mientras éste estaba activo lo cual
podria haber aumentado la probabilidad de abandono del mismo.

Para caracterizar el sitio de nidificacién de las calandrias se utilizaron las
siguientes variables:
1) cobertura: promedio de la cobertura del nido medida desde los bordes del
arbol donde este habia sido construido. La cobertura fue estimada como el
porcentaje del nido tapado por la vegetacion, y fue medida en los cuatro puntos
cardinales, a la altura del nido, y en los bordes superior e inferior del arbol,
perpendicular a la base del nido. La cobertura fue siempre estimada por la
misma persona. 2) grado de aislamiento: distancia entre el arbol donde estaba el
nido y el arbol mas cercano. Fue la menor distancia entre los bordes de ambos

arboles.
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3) altura del nido: distancia desde el borde inferior del nido hasta el piso.

Por su parte, para caracterizar el sitio de nidificacion de las ratonas, se
utilizaron las siguientes variables:
1) largo entrada: largo de la abertura de la caja-nido. Esta medida podia ser
menor al largo original de la caja por la acumulacién de ramitas utilizadas para
formar la base del nido. 2) ancho entrada: ancho de la abertura de la caja-nido.
También podia ser menor que su ancho original. 3) distancia al borde: distancia
desde la caja al borde mas cercano del monte donde ésta habia sido colocada. 4)
ambiente: esta variable tomo tres valores: O cuando la caja estaba ubicada en el
borde del monte, 1 para casos de monte abierto (cuando las copas de los arboles
del monte donde estaba ubicada la caja no se juntaban y por lo tanto la
cobertura superior era discontinua), y 2 para casos de monte cerrado (cuando las
copas de los arboles del monte donde estaba ubicada la caja formaba un techo

continuo).

5.2.3. Variables comportamentales

Durante las temporadas 2002-2003, 2003-2004 y 2005-2006, se registro el
comportamiento de los hospedadores en las cercanias del nido. Se realizaron
observaciones en treinta y dos nidos de calandria y en trece nidos de ratona. Las
observaciones se efectuaron desde una distancia aproximada de 30 m. del nido,
para el caso de las calandrias, y de 15 m., para el caso de las ratonas, usando
binoculares 10x50 y ocultandose debajo de una tela camuflada y permaneciendo
bajo los arboles para evitar ser detectado por los hospedadores. Las
observaciones duraron entre 55 y 90 minutos y fueron hechas durante el estadio
de puesta, entre las 6:30 y las 11:00 de la mafiana. Durante el tiempo que
duraba la observaciéon se registraba con un grabador, a tiempo real, lo que
ocurria en las cercanias del nido. Luego, las cintas fueron desgrabadas en el
laboratorio y los distintos estados y eventos por los que habia atravesado el nido
durante la observaciéon fueron registrados con la ayuda del programa Etholog
(Ottoni 2000). Las variables comportamentales analizadas fueron:

1) atencién: proporcién del tiempo que al menos uno de los miembros de la
pareja hospedadora permanecié a menos de 10 m. del nido. Esta distancia fue
elegida porque, a través de observaciones preliminares, se determiné que la
pareja se encontraba atenta y vigilante cuando estaba dentro de ese radio. 2)

actividad: cantidad de veces por hora que alguno de los miembros de la pareja
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hospedadora ingreso6 o egresé en un circulo de 10 m. de radio cuyo centro era el
nido. 3) agresion: nimero de agresiones a individuos de otras especies sobre
numero total de acercamientos de estos individuos a distancias menores a 10 m.

del nido.

5.2.4. Caracterizaciéon del parasitismo

Para evaluar la asociacion entre las caracteristicas del sitio de nidificacién y el
comportamiento de los hospedadores con la probabilidad de parasitismo se
utilizaron nidos hallados durante la etapa de construcciéon y que al menos
completaron la puesta. Se utilizé este criterio ya que la mayor parte de los
eventos de parasitismo ocurren durante este periodo (ver capitulo 2 - seccion
2.3.2.1.). En cada uno de estos nidos se registro: 1) si habia sido parasitado o no
durante la etapa de puesta, y en el caso de los nidos parasitados, 2.1) la latencia
al primer evento de parasitismo (dias transcurridos entre el inicio de la puesta
del hospedador y la puesta del primer huevo parasito), y 2.2) la intensidad de
parasitismo (nimero de huevos parasitos que aparecieron en el nido durante la
etapa de puesta).

La latencia de parasitismo en los nidos de calandria fue categorizada de la
siguiente manera: 1: si el nido fue parasitado antes o el mismo dia del inicio de la
puesta del hospedador, 2: si fue parasitado 1 dia después, 3: si fue parasitado
dos dias después, 4: si fue parasitado tres dias después, y 5: si fue parasitado
cuatro o mas dias después. En los nidos de ratona, en el analisis de las variables
comportamentales, las categorias 1 y 2 de latencia fueron las mismas que para
los nidos de calandria, pero en la categoria 3 se incluyeron nidos donde el
parasitismo ocurrié dos o tres dias después de iniciada la puesta. Esta diferencia
en la categorizacion de la latencia entre calandria y ratona se debié a que soélo
hubo 3 nidos de ratona donde el huevo parasito fue puesto dos o tres dias
después de iniciada la puesta.

Para el analisis de las variables del sitio de nidificacion, la categorizacion
fue la siguiente: 1 si el nido fue parasitado el mismo dia o un dia después de
iniciada la puesta, 2 si fue parasitado dos dias después de iniciada la puesta, 3
si fue parasitado tres dias después de iniciada la puesta, 4 si fue parasitado
cuatro dias después de iniciada la puesta y 5 si fue parasitado cinco o mas dias
después de iniciada la puesta. El distinto criterio de categorizacion para latencia

en el analisis de variables comportamentales y del sitio de nidificacion se debi6 a
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que de esta manera se pudo trabajar con categorias homogéneas en el nimero de
nidos.

En la tabla 5.1. se presentan los tamafios muestrales para los analisis de
la relacion entre la latencia de parasitismo y las variables del sitio de nidificacion

o del comportamiento de los hospedadores.

Tabla 5.1. Numero de nidos de Calandria Grande y de Ratona Comun para cada
una de las categorias de latencia de parasitismo, dependiendo de si el analisis

realizado involucr6 a las variables del sitio de nidificacion o a las

comportamentales.
Categoria Nidos en analisis de variables Nidos en analisis de variables
Latencia del sitio de nidificacion comportamentales
Calandria Ratona Calandria Ratona
1 12 6 4 2
2 13 7 7 3
3 S 6 3
4 4 4 -
5 7 3 -
Total 48 29 24 8

La intensidad de parasitismo, en los nidos de calandria, fue categorizada de la
siguiente manera: A) para el analisis del sitio de nidificacién: 1: casos en los que
hubo sélo un huevo parasito, 2: casos en los que hubo dos huevos parasitos, 3:
casos en los que hubo tres huevos parasitos, y 4: casos en los que hubo 4, 50 6
huevos parasitos, y B) para el analisis de comportamiento; 1: casos en los que
hubo sélo un huevo parasito, 2: casos en los que hubo dos huevos parasitos, y 3:
casos en los que hubo 3, 4, 5 o 6 huevos parasitos. En los nidos de ratona, sélo
se trabajo con dos categorias; 1: parasitismo simple, y 2: parasitismo multiple

(dos o mas huevos parasitos).
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En la tabla 5.2. se presentan los tamafno muestrales para los analisis de la
relaciéon entre intensidad de parasitismo y variables del sitio de nidificacién o del

comportamiento de los hospedadores.

Tabla 5.2. Numero de nidos de Calandria Grande y de Ratona Comun para cada
una de las categorias de intensidad de parasitismo, dependiendo de si el analisis

realizado involucraba a la variables del sitio de nidificacién o a las

comportamentales.
Categoria Nidos en analisis de variables Nidos en analisis de variables
Intensidad del sitio de nidificacion comportamentales
Calandria Ratona Calandria Ratona
1 23 8 11 3
2 13 4 S
3 - 6 -
4 i, - -
Total 46 21 21 8

5.2.5. Analisis estadistico

Para evaluar si los hospedadores se comportaban de manera diferencial hacia los
modelos de hembra de Tordo Renegrido y de Picabuey, se realizaron tests de
Student para comparaciones apareadas. Para determinar la importancia relativa
de las variables del sitio de nidificacion y de las variables comportamentales
sobre el parasitismo, la latencia, y la intensidad de parasitismo, se utilizaron
regresiones logisticas y regresiones Poisson (dependiendo de si la variable
tomaba dos o mas valores). Para las regresiones Poisson, se realiz6 la correcciéon
para sobredispersion utilizando los valores de 2 de Pearson (McCullagh y Nelder

1989).
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5.3. Resultados

5.3.1. Respuesta comportamental hacia la hembra parasita

Se analiz6 si el tiempo que los hospedadores permanecian a menos de cincuenta
centimetros de los modelos diferia entre la hembra parasita y la especie control
(Picabuey), y si la cantidad de agresiones de los hospedadores hacia los modelos
diferia entre el parasito y el control.

En 11 de 15 nidos de calandria los hospedadores presentaron algun tipo
de respuesta agonista ante la presencia de los modelos, en tres casos los
individuos volvieron al nido pero no variaron su comportamiento frente a la
presencia de los modelos y en un caso no regresaron al nido en los treinta
minutos siguientes al inicio del ensayo. El tiempo que las calandrias pasaron a
menos de cincuenta centimetros del modelo de hembra de tordo fue
significativamente mayor al que pasaron cerca del modelo de Picabuey (hembra
parasita: 87.09 = 19.97 segundos, hembra de Picabuey: 16.82 + 6.18 segundos, t
= 3.27, P<0.01, gl = 10). También se observé una diferencia marginalmente
significativa entre modelos en el nimero de agresiones (hembra parasita: 4.00 £
1.91, hembra de Picabuey: 0.55 £ 0.31, t = 2.06, P = 0.066, gl = 10).

El mismo experimento fue realizado en veinte nidos de ratona,
registrandose respuesta por parte de los hospedadores en catorce de ellos. En
cinco casos los hospedadores volvieron al nido pero no mostraron un cambio en
su comportamiento frente a la presencia de los modelos y en el caso restante no
regresaron hasta luego de treinta minutos después del inicio del ensayo. El
tiempo que las ratonas pasaron a menos de cincuenta centimetros del modelo de
hembra parasita fue significativamente mayor que el que pasaron cerca del
modelo de Picabuey (hembra parasita: 111.50 + 29.96 segundos, hembra de
Picabuey: 25.71 £ 12.74 segundos, t = 2.71, P < 0.05, gl = 13). No se detectaron
diferencias significativas en la cantidad de agresiones de las ratonas hacia los
modelos del parasito y del Picabuey (hembra parasita: 1.50 + 1.20, hembra de
Picabuey: 0.71 £ 0.58, t = 0.56, P = 0.58, gl = 13).
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Los hospedadores de los nidos de calandria que fueron parasitados
durante la puesta pasaron menos tiempo a menos de cincuenta centimetros del
modelo parasito que los de los nidos que no fueron parasitados, pero la
diferencia fue s6lo marginalmente significativa (nidos parasitados: 30.5 = 15.1
segundos, n = 4, nidos no parasitados: 101.5 + 12.5 segundos, n = 2, test de
Mann-Whitney, U’ = 8, Z = -1.85, P = 0.06).

El tiempo que las ratonas pasaron a menos de cincuenta centimetros del
modelo de hembra parasito fue similar en nidos parasitados (147.3 £ 36.3
segundos, n = 8) y no parasitados (76.6 £ 55.1 segundos, n = 5, test de Mann-—
Whitney; U’ =26, Z = -0.89, P = 0.37).

5.3.2. Sitio de nidificacion y parasitismo

No se detect6 ninguna asociacion significativa entre las variables del sitio de
nidificacion de las calandrias y la probabilidad de que el nido fuese parasitado
durante la puesta (Regresién logistica: Log-likelihood = -49.00, x2 =2.08; P =
0.74, n = 75, tabla 5.3.). El modelo nulo, sin la incorporacion de las variables,
logré clasificar el 61.3 % de los casos, y con las variables s6lo llegd a explicar el
65 %, debido a que aunque los nidos parasitados durante la puesta (n = 46)
fueron clasificados correctamente en un 97.8 % de los casos, sélo el 13.8 % de

los nidos no parasitados durante la puesta (n = 29) fue clasificado correctamente.

Tabla 5.3. Valores de B, x2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis de la asociacién entre parasitismo y

las caracteristicas del sitio de nidificacion de las calandrias (n = 75 nidos).

Variable B X2 P

Cobertura 0.01 0.37 0.55
Altura nido -0.004 0.67 0.41
Aislamiento 0.00 0.43 0.51
Constante 0.23 0.02 0.89

En la tabla 5.4. se presentan las medias y errores estandar para cada una de las

variables independientes utilizadas en el modelo de regresion logistica.
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Tabla 5.4. Medias y errores estandar de las variables del sitio de nidificaciéon de

nidos de Calandria Grande parasitados y no parasitados durante la puesta.

Variable Nidos parasitados Nidos no parasitados
(n = 46) (n=29)
Cobertura (%) 81.9+1.8 79.8 £ 3.2
Altura nido (cm.) 146.0 £ 5.8 154.8 £ 9.6
Aislamiento (cm.) 299.0 + 85.8 207.3+84.4

Tampoco se detectdé una asociacion significativa en nidos de calandria
entre la latencia de parasitismo y las variables del sitio de nidificacién (regresiéon
Poisson, Log-likelihood = -84.17, gl = 44, Pearson %2 = 34.86, P > 0.05, tabla 5.5.)
ni entre la intensidad de parasitismo y las variables del sitio de nidificacion
(regresion Poisson, Log-likelihood = -81.47, gl = 42, Pearson %2 =31.12, P> 0.05,
tabla 5.6.). En el analisis de latencia de parasitismo en relaciéon con las variables
del sitio de nidificacion, no fueron incorporados 7 nidos de calandria para los
cuales, si bien se sabia que habian sido parasitados, no se registro el dia exacto

en que ocurrio el evento de parasitismo.

Tabla 5.5. Valores de los estimadores, sus errores estandar, x2 y P de las
variables independientes de la regresion Poisson utilizada para analizar la
relacion entre la latencia de parasitismo y el sitio de nidificacién de las

calandrias (n = 48 nidos).

Variable Estimador X2 P

Cobertura 0.0004 + 0.007 0.36 0.54

Altura nido 0.001 £ 0.001 0.80 0.37

Aislamiento -0.000003 * 0.0006 0.98
0.0001

Intercepcion 0.48 + 0.60 0.49 0.49
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Tabla 5.6. Valores de los estimadores, sus errores estandar, %2 y P de las
variables independientes de la regresién Poisson utilizada para analizar la
relaciéon entre la intensidad de parasitismo durante la puesta y el sitio de

nidificacion de las calandrias (n = 46 nidos).

Variable Estimador X 2 P

Cobertura 0.002 + 0.008 0.05 0.82
Altura nido 0.0008 + 0.003 0.011 0.97
Aislamiento 0.00007 £ 0.0002 0.19 0.66
Intercepcion 0.54 £0.70 0.61 0.43

En los nidos de ratona, el modelo de regresion logistica de asociacién entre las
variables del sitio de nidificacién y la probabilidad de parasitismo durante la
puesta fue no significativo (Regresion logistica: Log-likelihood = -31.66, %2 = 6.84;
P =0.23, n= 52), si bien la variable largo de la abertura estuvo asociada
significativamente con el parasitismo (tabla 5.7.). El modelo nulo, sin la
incorporacién de las variables, logré clasificar el 59.6 % de los casos mientras
que con las variables sélo llegé a clasificar correctamente el 61.5 % de los casos,

38.1% de los nidos parasitados (n=21) y 77.4% de los no parasitados (n=31).

Tabla 5.7. Valores de B, x2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis de la asociacién entre parasitismo y

las caracteristicas del sitio de nidificacién de la Ratona Comun (n = 52 nidos).

Variable B X2 P

Largo abertura 0.09 4.51 0.03
Ancho abertura -0.10 1.35 0.25
Distancia al borde del monte -0.001 0.40 0.53
Ambiente 0.41 0.82
Ambiente: 1 0.45 0.26 0.61
Ambiente: 2 -0.02 0.001 0.98
Constante 0.54 0.02 0.90
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En la tabla 5.8. se presentan los valores de las medias y errores estandar para
cada una de las variables continuas utilizadas en el modelo de regresion

logistica.

Tabla 5.8. Medias y errores estandar de las variables continuas del sitio de

nidificacion de nidos de Ratona Comun parasitados y no parasitados.

Variable Nidos parasitados Nidos no parasitados
(n=21) (n=231)
Largo abertura (mm.) 43.76 £ 1.26 38.98 £ 1.77
Ancho abertura (mm.) 45.98 £ 0.97 46.63 £ 0.80
Distancia borde monte (cm.) 475.62 + 84.10 534.81 £ 66.21

Cuando se eliminaron del modelo las variables ancho de abertura, distancia al
borde del monte y ambiente, y sélo se dejo largo de abertura, el modelo fue
significativo (Regresién logistica: Log-likelihood = -32.97, x2=4.21; P=0.04, n =
52), pero éste solo logroé clasificar el 51.9 % de los casos y la significacion de la

variable fue marginal (Tabla 5.9.).

Tabla 5.9. Valores de B, x2 y P de la variable independiente largo de abertura y de
la constante cuando el resto de las variables fueron eliminadas del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis de la asociacién entre parasitismo y

las caracteristicas del sitio de nidificacién de la Ratona Comun (n = 52 nidos).

Variable B x> P
Largo abertura 0.08 3.49 0.06
Constante -3.55 4.10 0.04

Tampoco se detectdé una asociacion significativa en nidos de ratona entre
la latencia de parasitismo y las variables del sitio de nidificacion (regresion
Poisson, Log-likelihood = -48.78, gl = 22, Pearson %2 = 19.40; P > 0.05, tabla
5.10.), ni entre las variables del sitio de nidificacion y la intensidad de
parasitismo (Regresion logistica: Log-likelihood = -11.06, 2 = 5.79; P=0.33, n=
21, tabla 5.11). El modelo nulo, sin la incorporacién de las variables, logré

clasificar el 61.9 % de los casos, mientras que con las variables lleg6 a clasificar
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correctamente el 71.4 % de los casos, 50 % de los nidos con parasitismo simple

(n = 8) y 84.6 % de los nidos con parasitismo multiple (n= 13).

Tabla 5.10. Valores de los estimadores con sus errores estandar, 2, y P de las
variables independientes de la regresion Poisson utilizada para analizar la
relacion entre la latencia de parasitismo y el sitio de nidificacion de las ratonas (n

= 29).

Variable Estimador X2 P

Largo abertura -0.01 £ 0.01 0.76 0.38
Ancho abertura -0.007 £ 0.03 0.05 0.83
Distancia al borde del monte -0.0002 = 0.0004 0.30 0.58
Ambiente 0.55 0.76
Ambiente: 1 -0.13+£0.18 0.53 0.47
Ambiente: 2 0.07+£0.14 0.25 0.62
Constante 1.98 + 1.29 2.34 0.12

Tabla 5.11. Valores de B, x2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis de la asociaciéon entre intensidad de
parasitismo y las caracteristicas del sitio de nidificacion de la Ratona Comun (n =

21 nidos).

Variable B X2 P

Largo abertura -0.08 0.52 0.47
Ancho abertura 1.15 1.84 0.18
Distancia al borde del monte -0.002 0.88 0.35
Ambiente 0.29 0.87
Ambiente: 1 -0.36 0.07 0.79
Ambiente: 2 -0.75 0.29 0.59
Constante -48.26 1.74 0.19

En la tabla 5.12. se presentan los valores de las medias y errores estandar para
cada una de las variables continuas utilizadas en el modelo de regresion

logistica.
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Tabla 5.12. Medias y errores estandar de las variables continuas del sitio de

nidificacion de nidos de Ratona Comun con parasitismo simple y multiple.

Variable Parasitismo simple Parasitismo multiple
n=8) (n=13)
Largo abertura (mm.) 43.43 £ 1.83 43.97 £ 1.74
Ancho abertura (mm.) 43.94 £ 2.36 47.24 £ 0.46
Distancia borde monte (cm.) 593.00 + 187.58 403.39 + 72.57

5.3.3. Comportamiento de los hospedadores y parasitismo

Al analizar la asociacién entre el comportamiento de la pareja hospedadora y la
probabilidad de parasitismo en nidos de calandria no se detecté ningtn efecto
significativo de las variables sobre la probabilidad de que el nido fuese parasitado
durante la puesta (Regresion logistica: Log likelihood = -20.59, 42 = 5.79; P =
0.12, n = 32, tabla 5.13.). El modelo nulo, sin la incorporacién de las variables,
logro clasificar el 65.6 % de los casos mientras que con las variables sélo llegd a
explicar el 68.8 % debido a que, aunque los nidos parasitados durante la puesta
(n= 21) fueron clasificados correctamente en un 85.7 % de los casos, sélo el 36.4
% de los nidos no parasitados durante la puesta (n= 11) fueron clasificados

correctamente.

Tabla 5.13. Valores de B, x2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis de la asociacién entre parasitismo y

las variables comportamentales de la Calandria Grande (n = 32).

Variable p X P

Atencion -1.57 0.58 0.45
Actividad -0.05 1.21 0.27
Agresion -2.62 1.84 0.18
Constante 3.03 2.94 0.09

En la tabla 5.14. se presentan los valores de las medias y errores estandar para
cada una de las variables continuas utilizadas en el modelo de regresion

logistica.
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Tabla 5.14. Medias y errores estandar de las variables comportamentales de

nidos de Calandria Grande parasitados y no parasitados.

Variable Nidos parasitados Nidos no parasitados
(n=21) (n=11)
Atencion (% tiempo) 0.62 £ 0.06 0.76 £ 0.05
Actividad (frecuencia) 15.73+ 1.9 18.98 + 2.7
Agresién (proporcion) 0.09 £ 0.03 0.28 £ 0.12

Se detecté una asociacién significativa en nidos de calandria entre la
latencia de parasitismo y las variables comportamentales (tabla 5.15) a pesar que
la significacion global del modelo fue no significativa (regresion Poisson, Log-
likelihood = -37.84, gl = 17, Pearson %2 = 8.30, P > 0.05). Los nidos donde las
parejas tuvieron una mayor frecuencia de movimientos tardaron mas dias en ser
parasitados que aquellos nidos donde las calandrias tenian menor frecuencia de
desplazamientos entre fuera y dentro del radio de 10 m. alrededor del nido
(figura 5.3.). No se detect6 una asociaciéon entre la intensidad de parasitismo y
las variables comportamentales (regresion Poisson, Log-likelihood = -48.90, gl =

17, Pearson y2 = 7.30, P > 0.05, tabla 5.16).
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Figura 5.3. Latencia del parasitismo en nidos de Calandria Grande, calculada

como los dias entre la puesta del primer huevo del hospedador y el primer evento

de parasitismo, en funcion de la actividad de los hospedadores medida como la

cantidad de veces por hora que alguno de los miembros de la pareja ingresé o

egreso6 en un circulo de 10 m. de radio cuyo centro era el nido.

Tabla 5.15. Valores de los estimadores, sus errores estandar, 32 y P de las

variables independientes de la regresién Poisson utilizada para analizar la

relacion entre la latencia de parasitismo y el comportamiento de las calandrias (n

= 24).

Variable Estimador X 2 P
Agresion -0.33+0.92 0.13 0.72
Atenciéon -0.01 £ 0.41 0.00 0.98
Actividad 0.02 £ 0.01 5.01 0.03
Intercepcion 1.03 £0.95 1.19 0.28
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Tabla 5.16. Valores de los estimadores con sus errores estandar, %2, y P de las
variables independientes de la regresién Poisson utilizada para analizar la
relacion entre la intensidad de parasitismo y el comportamiento de las calandrias

(n = 21).

Variable Estimador X 2 P

Agresion -0.94 + 1.09 0.74 0.39
Atencion 0.45£0.48 0.87 0.35
Actividad 0.02 £0.01 3.17 0.08
Intercepcion 0.98+ 1.10 0.80 0.37

Al analizar la asociacién entre el comportamiento de la pareja hospedadora
y la probabilidad de parasitismo en nidos de ratona, no se detecté ningun efecto
significativo de las variables sobre la probabilidad de que el nido fuese parasitado
durante la puesta (Regresion logistica: Log-likelihood = -8.19 , x2 =0.95; P=0.81,
n = 13, tabla 5.17.). El modelo nulo, sin la incorporacién de las variables, logro
clasificar el 61.5 % de los casos mientras que con las variables clasifico
correctamente el mismo porcentaje de casos; 61.5 %, 87.5 % de los nidos

parasitados (n = 8) y 20.0 % de los no parasitados (n = 5).

Tabla 5.17. Valores de B, x2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis de la asociacién entre parasitismo y

las variables comportamentales de la Ratona Comun (n = 13).

Variable B X2 P
Atencion 1.37 0.20 0.66
Actividad -0.01 0.01 0.93
Agresion 3.89 0.21 0.65
Constante -0.19 0.01 0.92

En la tabla 5.18. se presentan los valores de las medias y errores estandar

para cada una de las variables utilizadas en el modelo de regresién logistica.
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Tabla 5.18. Medias y errores estandar de las variables comportamentales de

nidos de Ratona Comun parasitados y no parasitados.

Variable Nidos parasitados Nidos no parasitados
(n=8) (n=5)
Atencion 0.45%+0.10 0.34 £ 0.09
Actividad 19.17 £ 3.15 17.47 £ 4.26
Agresion 0.09 £ 0.05 0.04 £ 0.03

No se detecté una asociacién significativa en nidos de ratona entre la
latencia de parasitismo y las variables comportamentales (regresion Poisson, Log-
likelihood = -18.28, gl = 4, Pearson %2 = 1.34, P > 0.05, tabla 5.19.). Tampoco se
detecté ninguna asociacion significativa entre las variables comportamentales de
las ratonas y la intensidad de parasitismo (Regresion logistica: Log-likelihood -
3.84, 2 =2.90; P =0.40, n= 8, tabla 5.20.). El modelo nulo, sin la incorporacion
de las variables, clasificé el 62.5 % de los casos mientras que con las variables
lleg6 a clasificar correctamente el 87.5 % de los casos, 66.7 % de los nidos con

parasitismo simple (n = 3) y 100 % de los nidos con parasitismo multiple (n = 5).

Tabla 5.19. Valores de los estimadores con sus errores estandar, 2, y P de las
variables independientes de la regresion Poisson utilizada para analizar la

relacion entre la latencia de parasitismo y el comportamiento de las Ratonas (n =
8).

Variable Estimador X2 P
Agresion 0.64 £ 1.62 0.16 0.69
Atenciéon 0.56 £ 0.63 0.79 0.37
Actividad -0.03 £ 0.02 2.76 0.10
Intercepcion 1.08 £ 0.39 7.81 0.005
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Tabla 5.20. Valores de B, 2, y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis de la asociacién entre la intensidad

de parasitismo y las variables comportamentales de la Ratona Comun (n = §).

Variable B x> P
Atencion -2.03 0.28 0.59
Actividad 0.07 0.24 0.63
Agresion -11.68 1.18 0.28
Constante 1.32 0.25 0.62

En la tabla 5.21. se presentan los valores de las medias y errores estandar para
cada una de las variables continuas utilizadas en el modelo de regresion

logistica.

Tabla 5.21. Medias y errores estandar de las variables comportamentales de

nidos de Ratona Comun con parasitismo simple y multiple.

Variable Parasitismo simple Parasitismo multiple
(n=23) (n=25)
Atencion 0.59+£0.17 0.37+£0.12
Actividad 21.64 £ 4.52 17.68 £ 4.50
Agresion 0.18 £0.10 0.04 £ 0.04
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5.4. Discusion

En este capitulo se pusieron a prueba las predicciones de cuatro hipétesis sobre
las claves que utilizarian los tordos durante la buisqueda de los nidos de sus
hospedadores. Como se concluy6 en el capitulo 4, la presencia de los
hospedadores no es imprescindible para que las hembras de Tordo Renegrido
encuentren sus nidos. Sin embargo, el comportamiento de los individuos
alrededor del nido, o ciertas caracteristicas del sitio de nidificacion, podrian
facilitar o dificultar su encuentro influyendo sobre la probabilidad de
parasitismo.

En el capitulo 2 se determiné que las hembras de Tordo Renegrido
parasitan mas frecuentemente los nidos de Calandria Grande que los de Ratona
Comun (seccién 2.3.2.1.). Los resultados del presente capitulo muestran que
ambos hospedadores pasaron mas tiempo cerca del modelo parasito que del de la
especie control, lo cual indicaria que existe un reconocimiento del parasito en
ambos hospedadores. A su vez, las calandrias fueron mas agresivas hacia el
modelo del parasito que hacia el de la especie control, pero no se observé lo
mismo en los nidos de ratona. Este resultado apoya la prediccion de la hipotesis
de clave de nidificacion que postula que los hospedadores que responden mas
intensamente a la presencia del parasito son mas parasitados que los que lo
hacen con menor intensidad. La falta de una respuesta agresiva hacia los
modelos por parte de las ratonas podria deberse a que como las ratonas poseen
un menor tamano corporal, no se acercaron lo suficiente como para entrar en
contacto fisico con ellos. La intensidad de la agresién del hospedador podria
estar influenciada por el tamano relativo del parasito respecto al hospedador
(Neudorf y Sealy 1992). Si los duenos del nido poseen un pequefio tamafno
corporal y tienen una baja probabilidad de frustrar el intento de parasitismo,
minimizar su actividad alrededor del nido (pasar inadvertido) podria ser su mejor
defensa (Grieef y Sealy 2000). El analisis intraespecifico de las respuestas

comportamentales ante los modelos indica que la probabilidad de parasitismo en
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calandria fue mayor en aquellos nidos donde los hospedadores pasaron menos
tiempo cerca del modelo parasito, contradiciendo la prediccion de la hipotesis de
clave de nidificacién. Debido a que el numero de nidos con el que se cont6 para
este analisis fue bajo, seria necesario aumentar el tamafo muestral para dar
mayor fuerza a los resultados obtenidos. En los nidos de ratona, tampoco se
cumplié la prediccion de la hipétesis de clave de nidificaciéon, ya que las parejas
de nidos parasitados y no parasitados no mostraron diferencias ante la presencia
de la hembra de Tordo Renegrido. Gill y col. (1997) tampoco hallaron evidencias
a favor de la hipétesis de clave de nidificacion. Estos autores no observaron
diferencias en la respuesta de dos hospedadores del Tordo Cabeza Marron ante la
presencia de un modelo parasito a distintas distancias del nido entre parejas
parasitadas y no parasitadas. Sin embargo, Folkers y Lowther (1985) realizaron
un experimento en el que observaron que individuos de nidos no parasitados de
Agelaius phoeniceus reaccionaron mas intensamente ante la presencia de un
modelo de Tordo Cabeza Marrén que aquellos individuos de nidos parasitados.
Es posible entonces que el comportamiento de las calandrias y las ratonas
ante los parasitos actué a dos niveles diferentes sobre la respuesta de los tordos.
A nivel interespecifico, la especie mas agresiva (calandria), llamaria la atencién
de los parasitos mas que la especie menos agresiva (ratona). A su vez, a nivel
intraespecifico, las parejas de la Calandria Grande que defienden mas sus nidos
tendrian una menor probabilidad de que estos sean parasitados. Por otra parte,
el tamano de los hospedadores podria afectar la facilidad con que los parasitos
localizan la zona en la cual buscar su nido. En este sentido, las calandrias, que
son mucho mas grandes que las ratonas, podrian llamar la atencién de los
parasitos mas facilmente. Ademas el comportamiento de defensa de los
hospedadores ante la presencia de otras especies podria ser utilizado por los
tordos como una clave para localizar el area de anidamiento. En tal sentido,
cuando me acercaba a los territorios de calandria durante las visitas realizadas a
sus nidos, observaba que éstas comenzaban a realizar vocalizaciones y
comportamientos de alarma a 50 o mas metros del nido. Por el contrario, las
ratonas no reaccionaron ante mi presencia hasta que estaba muy cerca de sus
nidos (alrededor de unos 5 m). Si esta diferencia comportamental se mantiene
ante la presencia de aves o predadores, y es utilizada por los parasitos como
clave, seria una posible explicacion de la mayor frecuencia de parasitismo de las

calandrias.
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Uno de los supuestos de la hipotesis de clave de nidificacién plantea que
los hospedadores responden defensivamente hacia los tordos que se encuentran
lejos de sus nidos. El segundo supuesto plantea que la defensa del nido se ira
intensificando a medida que el parasito se encuentre mas cerca del nido. En este
trabajo no se evaluaron estos dos supuestos, pero seria de esperar que si se
cumplan en el caso de las calandrias, aunque no en el de las ratonas. A pesar de
que Wiley (1988) observo que el 30 % de las visitas del Tordo Renegrido a los
nidos de sus hospedadores estaban precedidas por la defensa del territorio hacia
conespecificos o individuos de otras especies, en este trabajo no se hall6 una
diferencia en la respuesta frente a la presencia de otras especies entre las parejas
parasitadas y las no parasitadas para ninguna de las dos especies hospedadoras.

Las calandrias construyen nidos abiertos y las ratonas utilizan cavidades
para realizar los suyos. Podria ocurrir que la frecuencia de parasitismo en ambos
hospedadores esté asociada al tipo de nido. Sin embargo, Wiley (1998) no
encontré un efecto del tipo de nido sobre la probabilidad de que estos sean
parasitados, en un estudio llevado a cabo sobre 38 especies, en dos sitios en
Puerto Rico.

La actividad de las calandrias en los alrededores del nido estuvo asociada
positivamente con la latencia de parasitismo. Cuanto mayor fue la frecuencia de
ingresos y egresos al circulo de 10 m. de radio que rodeaba el nido, mas tiempo
transcurriéo hasta que sus nidos fueron parasitados por las hembras de Tordo
Renegrido. Este resultado contradice la prediccion de la hipotesis de actividad del
hospedador que propone que los tordos son atraidos por el comportamiento de
los hospedadores cerca del nido. Banks y Martin (2001), en un estudio en cuatro
hospedadores del Tordo Cabeza Marrén, encontraron apoyo para esta hipétesis
tanto a nivel interespecifico como intraespecifico. Ellos observaron que la
frecuencia de parasitismo fue mas alta en las especies que realizaron visitas mas
largas durante la construccién de sus nidos, eran mas propensas a percharse
cuando se acercaban a sus nidos, pasaron mas tiempo cerca de sus nidos, y
tenian machos con mayor tendencia a vocalizar cerca de los nidos. A la vez, a
nivel intraespecifico, las parejas en las que las hembras pasaron mas tiempo en
el nido durante las visitas, y los machos cantaron mas y estuvieron activos en un
area mas pequefa alrededor del nido, tuvieron mayor probabilidad de ser

parasitados.

En este trabajo, la actividad se midi6 como el numero de veces que los

individuos se trasladaban entre un area cercana al nido y otra mas alejada de
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este. Por lo tanto, podria ocurrir que una mayor frecuencia de movimientos
produzca un efecto de confusiéon en los tordos. Seria mas facil de localizar el
nido si la pareja se moviese en sus cercanias y no si se aleja y se acerca de
éste. El tiempo que los individuos permanecieron cerca del nido no afecté la
probabilidad de parasitismo, pero esta variable no esta relacionada

necesariamente con la cantidad de movimientos de los individuos.

La hipétesis de proximidad a las perchas propone que las hembras
parasitas poseen mayor facilidad de encontrar los nidos de su hospedador
cuando pueden observarlos desde alguna percha cercana. A la vez, si el arbol
donde fue construido el nido esta aislado, los hospedadores podrian ver a los
parasitos mas facilmente cuando estos se acercan al nido, a si lo hacen a través
de arboles adyacentes. Sin embargo, en este trabajo, el grado de aislamiento del
arbol donde estaba ubicado el nido no estuvo asociado con la probabilidad de
parasitismo en los nidos de calandria. Estos resultados no apoyan la hipétesis de
proximidad a las perchas. Por el contrario, Hauber y Russo (2000) y Cloetfelter
(1998) hallaron que la cercania a las perchas de los nidos del Gorrion Cantor
Melospiza melodia y del Varillero de Ala Roja Agelaius phoeniceus, dos
hospedadores del Tordo Cabeza Marréon, estaba asociada con la probabilidad de
parasitismo. La diferencia entre los resultados de los estudios anteriores y este
estudio podria deberse a que Melospiza melodia y Agelaius phoeniceus anidan en
ambientes abiertos, con escasa presencia de arboles o perchas potenciales,
mientras que el ambiente donde anidan las calandrias es bosque abierto por lo
que solo el 13 % de los nidos estuvo a mas de 5 m. de otro arbol. Brittingham y
Temple (1996) analizaron si la distancia de los nidos al arbol seco mas préximo
estaba relacionado con el parasitismo del Tordo de Cabeza Marron. Estos autores
no encontraron asociacion entre las variables y atribuyeron este resultado a que
su trabajo fue realizado, al igual que este estudio, en un ambiente forestado
donde un arbol seco no provee mejores oportunidades de observaciéon para los
tordos que cualquier otro arbol.

La hipétesis de exposicion del nido tampoco fue sustentada en ninguno de
los dos hospedadores. Ni la cobertura y la altura de los nidos de calandria, ni el
tipo de ambiente donde estaban ubicadas las cajas-nido de ratona se
relacionaron con la probabilidad de parasitismo. A diferencia de estos resultados,
Saunders y col. (2003) y Larison y col. (1998) si encontraron evidencias a favor
de la hipoétesis de exposicion del nido. En ambos trabajos, los nidos de Melospiza

melodia mas escondidos fueron también los menos parasitados. Larison y col.
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(1998) propusieron que la cobertura lateral de los nidos podria impedir que las
hembras del Tordo de Cabeza Marron los encuentren y esto podria estar asociado
con la no posibilidad de los parasitos de observar los movimientos del
hospedador cerca del nido cuando este posee gran cobertura. Burhans (1997)
encontré que los nidos de Passerina cyanea construidos en ambientes abiertos
eran mas parasitados si su cobertura era menor, pero esta relacién no existia en
los nidos de la misma especie construidos en ambientes forestados. La frecuencia
de parasitismo del ambiente cerrado fue mayor a la de ambientes abiertos y el
autor sugiere que si esto es debido a preferencias de habitat por parte de los
tordos, podria ocurrir que los nidos en el bosque sean tan vulnerables a los
parasitos que la cobertura no haria diferencia en relacion al parasitismo. Briskie
y col. (1990) tampoco hallaron evidencias a favor de la hipétesis de exposicion del
nido ya que la cobertura de los nidos de Melospiza melodia no afecté la
probabilidad de que estos fueran parasitados por el Tordo de Cabeza Marrén, y
Banks y Martin (2001) no hallaron diferencias en la altura de los nidos
parasitados y no parasitados de cuatros hospedadores del mismo parasito. Sin
embargo, Brittingham y Temple (1996) en un estudio realizado sobre una
comunidad de hospedadores de ambiente de bosque hallaron que los nidos
parasitados eran aquellos con un dosel mas abierto y sugirieron que esto podria
deberse a la forma de buscar nidos de los tordos. Si los parasitos buscan sus
nidos observando la actividad de los hospedadores, un dosel mas abierto les
permitiria observar y localizar los nidos mas facilmente. Sin embargo esto no fue
lo que se observo en este estudio en los nidos de ratona, ya que su probabilidad
de parasitismo fue similar con independencia de si las cajas estaban ubicadas en
montes abiertos o cerrados, o en el borde.

La distancia entre el borde del monte y la caja-nido no afecté la
probabilidad de parasitismo de los nidos de ratona. Existen trabajos que
muestran que la intensidad de parasitismo esta asociada a la proximidad del
nido a un ambiente abierto o de borde (Brittingham y Temple 1983, Verner y
Ritter 1983, Robinson y col. 1995, Evans y Gates 1997). Sin embargo, estos
trabajos fueron realizados en ambientes boscosos, con grandes areas cubiertas,
donde los ambientes abiertos eran claros, rutas o cauces de arroyos. En el lugar
de trabajo, los montes donde anidan los hospedadores estudiados son angostos,
de no mas de 100 m de ancho, y estan rodeados por pastizales donde suelen
verse a los tordos alimentandose cerca del ganado vacuno. Por lo tanto,

practicamente todo el monte podria funcionar como un ambiente de borde. Tal
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vez por este motivo, no se encontraron diferencias entre los nidos de ratona
construidos en cajas en el interior o en el borde de los montes.

El largo de la entrada de la cajas-nido pareceria asociarse con la
probabilidad de parasitismo de los nidos de ratona. El rango de valores que tomé
esta variable fue entre 15.5 y 47.6 mm. Sin embargo, ninguno de los nidos
parasitados tuvo un largo de abertura por debajo de los 31.6 mm. Este resultado
indicaria que el diametro de la apertura de la cavidad en la que nidifican esta
asociado positivamente con la probabilidad de parasitismo, debido a la dificultad
de las hembras parasitas para entrar a sus cajas. Justamente, en cajas-nido
donde se redujo la entrada a un diametro de 3 cm., no se hallaron huevos

puestos por hembras de Tordo Renegrido (capitulo 6, seccién 6.2.2.).

Conclusiones

Los resultados de este capitulo indican que ambos hospedadores reconocen a las
hembras de Tordo Renegrido. La especie mas parasitada, la Calandria Grande, es
también mas agresiva ante la presencia del parasito que la menos parasitada, la
Ratona Comun. Este resultado apoya la hipétesis de clave de nidificaciéon para
explicar la manera en que los tordos buscan sus nidos. La actividad de las
calandrias en los alrededores del nido estuvo asociada positivamente con la
latencia de parasitismo, contradiciendo la prediccién de la hipétesis de actividad
del hospedador. El largo de la entrada de la cajas-nido pareceria asociarse con la

probabilidad de parasitismo de los nidos de ratona.

En el siguiente capitulo se analizara, de manera experimental y correlacional, el
efecto de la sincronizacion entre el parasitismo y la puesta del hospedador, y del
comportamiento de picadura y destruccién de huevos, sobre el éxito de eclosion y
la supervivencia del pichon parasito en nidos de dos hospedadores que difieren

en tamano corporal y periodo de incubacion.
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Capitulo 6

Beneficios del comportamiento de picadura de huevos y
sincronizacion del parasitismo en dos hospedadores de distinto

tamaio corporal y periodo de incubacién.

6.1. Introduccion

El éxito reproductivo de los tordos parasitos depende, entre otras cosas, de que
su huevo sea incubado el tiempo necesario para completar el desarrollo, y de que
su pichén alcance el peso suficiente para abandonar el nido exitosamente.
Existen dos comportamientos de las hembras parasitas que afectan tanto la
probabilidad de eclosiéon de sus huevos, como la supervivencia de sus pichones.
Uno de estos comportamientos es sincronizar su puesta con la del hospedador
(Carter 1986, Kattan 1997). El tiempo de incubacion de los huevos parasitos
suele ser mas corto que el de los hospedadores (Briskie y Sealy 1990, pero ver
Mermoz y Ornelas 2004). Por lo tanto, los huevos sincronizados generalmente
eclosionan antes que los huevos del hospedador (Kattan 1995). En estos casos, el
aumento de peso que logra el pichén parasito antes del nacimiento de los
pichones del hospedador le proporciona una ventaja en la competencia por
alimento con estos (Payne 1977, Mermoz y Reboreda 2003). Sin embargo, una
buena sincronizaciéon del parasitismo no es garantia de que el pich6n parasito
adquiera el tamano suficiente para competir exitosamente con los pichones del
hospedador. La duraciéon del periodo de incubacion y el tamafio del hospedador
son también factores que influyen sobre el éxito de eclosién y la supervivencia del
pichon de tordo. Mermoz y Reboreda (2003) hallaron que la supervivencia y el

crecimiento de los pichones de Tordo Renegrido no fue afectada por la presencia
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de pichones del Pecho Amarillo (Pseudoleistes virescens), un hospedador de
mayor tamafo corporal. Esto se debe a que los huevos del hospedador poseen un
periodo de incubacién mas largo que los del tordo y por lo tanto los huevos del
parasito eclosionan uno o dos dias antes que los huevos del hospedador. Al
contrario, pichones de Tordo Renegrido criados en nidos de la Calandria Grande
Mimus saturninus (Fraga 1985) y del Zorzal Colorado Turdus rufiventris
(Lichtenstein 1998) tienen una baja tasa de supervivencia cuando son criados
con pichones del hospedador. Ambos hospedadores, al igual que el Pecho
Amarillo, son de mayor tamano corporal que el parasito, pero poseen un periodo
de incubacioén sélo levemente mayor al del parasito. Por lo tanto, si bien el
parasito eclosiona un poco antes que el hospedador, al momento de la eclosion
de los pichones del hospedador atin no alcanzo6 el tamano corporal necesario
como para poder competir exitosamente por el alimento en el nido.

El tamano corporal del hospedador puede modificar el efecto de la
sincronizacion del parasitismo sobre la supervivencia del tordo. En especies de
pequeno tamano, la eclosion temprana del parasito no seria crucial para su
supervivencia ya que aunque el huevo parasito eclosione tardiamente en el nido,
el pichén parasito tendra una alta probabilidad de competir exitosamente por el
alimento (Clark y Robertson 1981, Marvil y Cruz 1989, Petit 1991). Sin embargo,
si el hospedador es de mayor tamafo corporal que el parasito, el nacer antes que
los hospedadores es un factor importante para la supervivencia del parasito
(Carter 1986, Peer y Bollinger 1997). Carter (1986) observoé que en una
comunidad de hospedadores del Tordo Bronceado (Molothrus aeneus) donde
todos, salvo uno de los hospedadores, eran especies de mediano a gran tamano,
cuanto mas tarde eclosionaba el tordo respecto a los pichones del hospedador,
menor era su probabilidad de supervivencia.

El otro comportamiento de las hembras de tordo que afecta el éxito del
pichoén parasito es la picadura y perforacion de los huevos del hospedador
(Massoni y Reboreda 2002, Astié y Reboreda 2006). Los huevos del hospedador
rotos por las picaduras del parasito suelen ser eliminados por los hospedadores
durante la limpieza del nido (Kemal y Rothstein 1988). Esta disminucién del
volumen de la nidada podria aumentar la eficiencia de incubacion y la
probabilidad de que el huevo parasito eclosione (hipoétesis de eficiencia de
incubacién; Davies y Brooke 1988, Sealy 1992). Sin embargo, el efecto de la
disminucién del namero de huevos sobre la eficiencia de incubacion puede

depender del tamano de los huevos del hospedador. Si el huevo parasito es el

111



Beneficios de las picaduras y la sincronizacion del parasitismo

mas pequeno de la nidada, la probabilidad de que tenga contacto con el parche
de incubacion de la hembra es menor que para el resto de los huevos. En este
caso, la reduccion del niumero de huevos del hospedador puede tener un efecto
mayor sobre el éxito de eclosiéon del huevo parasito que en hospedadores con
huevos de menor tamano que los del parasito (Wiley 1985, Peer y Bollinger 1997,
2000). Consistentemente con estas predicciones, Peer y Bollinger (1997) hallaron
que el éxito de eclosion de huevos del Tordo de Cabeza Marrén en nidos de una
especie de mayor tamafo corporal, es mayor en nidadas donde algunos de los
huevos del hospedador fueron removidos. Coincidentemente, Wood y Bollinger
(1997) y McMaster y Sealy (1997) al adicionar huevos de la misma especie
parasita en nidos de hospedadores de tamafio menor o similar al del tordo,
observaron que el éxito de eclosiéon del parasito no difirié entre los nidos donde
habian removido huevos del hospedador y aquellos donde la nidada estaba
completa.

Al picar huevos del hospedador la hembra parasita también disminuye la
competencia por el alimento en el nido y aumenta la probabilidad de
supervivencia de su pichon (hipotesis de reducciéon de la competencia;
Friedmann 1929, Hoy y Ottow 1964, Scott 1977, Carter 1986, Mason 1986,
Blankespoor y col. 1982, Sealy 1992). Este comportamiento deberia ser mas
critico para la supervivencia del pichén parasito en hospedadores de mayor
tamano, ya que en este caso los pichones del hospedador excluyen mas
facilmente a los pichones de tordo en la competencia por alimento (Fraga 1985,
Lichtenstein 1998), que cuando se trata de especies de menor tamano corporal
(Scott y Lemon 1996, Tuero 2004). Estudios recientes (Kilner 2003, Kilner y col.
2004) indican que cuando los pichones del Tordo de Cabeza Marrén comparten el
nido con pichones del hospedador de menor tamano, éstos no solo no se
perjudican por su presencia, sino que su probabilidad de sobrevivir aumenta. La
explicacion a este resultado aparentemente paradéjico es que la presencia de los
pichones del hospedador aumentaria la tasa de alimentacion del parasito y en
consecuencia éste crece mas rapidamente.

La Calandria Grande y la Ratona Comun son dos hospedadores frecuentes
del Tordo Renegrido (capitulo 2) que difieren marcadamente en tamafo corporal.
El objetivo de este capitulo es analizar en ambas especies 1) el efecto de la
picadura de huevos, y 2) la sincronizacion entre el parasitismo y la puesta del
hospedador. sobre el éxito de eclosion y la supervivencia del pichén parasito.

Dado que en los nidos de calandria el huevo de tordo es el mas pequeno y por lo
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tanto el que posee menor probabilidad de estar en contacto con el parche de
incubacién de la hembra, se espera que el numero de huevos de calandria
presente en el nido afecte negativamente la probabilidad de eclosién del huevo
parasito. Ademas, siendo el pichén de tordo mas pequeno al nacer que los
pichones de calandria, también se espera que un menor numero de pichones de
calandria en el nido aumente la probabilidad de supervivencia del parasito. Por el
contrario, en los nidos de ratona, donde el huevo y el pichén de tordo tienen
mayor tamano que los huevos y pichones del hospedador, la cantidad de huevos
y pichones del hospedador no deberia afectar el éxito del parasito en el nido,
tanto en la etapa de huevos como en la de pichones.

Por otro lado, el efecto de la sincronizacion del parasitismo con la puesta
del hospedador deberia ser mas importante en los nidos de calandria que en los
de ratona. Esto se debe a que la calandria posee un periodo de incubacion sélo
un dia mas largo que el de los tordos, por lo que los huevos mal sincronizados
tienen una menor probabilidad de eclosién. En cambio, la ratona posee un
periodo de incubaciéon dos dias mas largo que el del tordo y por lo tanto sus
huevos tienen una mayor probabilidad de eclosionar atin cuando son puestos
finalizada la etapa de puesta del hospedador. Por otra parte, dado que al nacer
los pichones de tordo son mas pequenos que los de calandria, el eclosionar antes
les permitiria poseer un peso adecuado para competir por el alimento una vez
que nacen los pichones del hospedador. En los nidos de ratona, el tordo nace con
una gran diferencia de peso a su favor respecto de los pichones del hospedador,
por lo tanto la sincronizaciéon no deberia afectar en forma importante la

supervivencia del pichén de tordo.

Objetivo General

Analizar el efecto de la sincronizaciéon entre el parasitismo y la puesta del

hospedador, y del comportamiento de picadura y destruccion de huevos, sobre el

éxito de eclosion y la supervivencia del pichén parasito en nidos de dos

hospedadores que difieren en tamafo corporal y periodo de incubacion.
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Objetivos particulares

El primer objetivo fue estudiar experimentalmente el efecto de la sincronizacién
del parasitismo con la puesta del hospedador, y la picadura de huevos del
hospedador por parte del parasito en dos especies hospedadoras: la Ratona

Comun y en la Calandria Grande. En particular se analizé:

1.1. el efecto de la sincronizacion de la puesta y del numero de huevos del
hospedador sobre el éxito de eclosion del pich6n parasito.
1.2. el efecto de la sincronizacion en la eclosién y el numero de pichones del

hospedador sobre la supervivencia del pichén parasito.

El segundo objetivo fue analizar correlacionalmente la relacién entre el niimero
de huevos del hospedador y del parasito y el éxito de eclosion del huevo parasito,
y entre el numero de pichones del hospedador y del parasito y la supervivencia

del picho6n parasito. En particular se analizé en nidos no manipulados:

2.1. la relacion entre: 1) la sincronizacion del parasitismo y el éxito de eclosion
del picho6n parasito, y 2) el nimero de huevos del hospedador y del parasito y el
éxito de eclosion del pichén parasito.

2.2. la relacion entre: 1) la sincronizacion de la eclosion de los pichones del
parasito y del hospedador y la supervivencia del pichén parasito, y 2) el nimero

de pichones del hospedador y del parasito y la supervivencia del pichén parasito.
El tercer objetivo fue discutir sobre el éxito reproductivo del tordo en nidos de

calandria y ratona en relaciéon con los comportamientos de sincronizacion del

parasitismo y picadura de huevos descriptos en el Capitulo 2.
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6.2. Metodologia

6.2.1. Disefio experimental

Para evaluar el éxito de eclosion y la supervivencia del pichén parasito en nidos
de calandria y ratona se trabajé con cuatro grupos experimentales durante los
estadios de puesta-incubacion y de pichones.

Para el analisis del éxito de eclosion los grupos experimentales fueron los
siguientes: 1) nidos con tamano de puesta del hospedador normal y parasitismo
durante el periodo de puesta del hospedador, 2) nidos con tamafno de puesta del
hospedador reducido y parasitismo durante el periodo de puesta del hospedador,
3) nidos con tamano de puesta del hospedador normal y parasitismo luego de
finalizado el periodo de puesta del hospedador, 4) nidos con tamano de puesta
del hospedador reducido y parasitismo luego de finalizado el periodo de puesta
del hospedador.

En todos los nidos, se controlé el dia en que el huevo parasito era puesto
en el nido y el nimero de huevos del hospedador con los que el huevo parasito
comparti6 el nido durante la incubacién. Los grupos donde el parasitismo ocurri6
durante el periodo de puesta (a partir de aqui en adelante: huevo parasito bien
sincronizado), fueron aquellos en los que el huevo de tordo fue puesto durante
los dias que duré la puesta del hospedador, lo que equivale a decir antes, o a lo
sumo 1 dia después, de iniciada la incubaciéon. Esto se debe a que la incubaciéon
en calandria y ratona se inicia con la puesta del antetltimo huevo del
hospedador. En los grupos donde el huevo fue puesto luego de finalizado el
periodo de puesta (de aqui en adelante huevo parasito mal sincronizado), éste se
coloco en el nido aproximadamente 3 dias después de iniciada la incubacion (2
dias después de terminada la puesta). Por la manera en que se calculé la variable
sincronizacion, valores mas altos implican que el huevo fue puesto mas tarde en
el nido. En relacién al nimero de huevos, también se trabajo con dos categorias.
La categoria correspondiente a tamano de puesta del hospedador reducido fue 1

o 2 huevos en los nidos de calandria, y 3 huevos en los nidos de ratona. La
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categoria tamano de puesta del hospedador normal fue 3 o 4 huevos en nidos de
calandria, y 4 o 5 huevos en nidos de ratona. El nimero de huevos con los que
se trabajo en los grupos experimentales fue seleccionado para representar la
media del tamafio de puesta de cada hospedador (puesta normal) y
aproximadamente la mitad de ese valor (puesta reducida). Los grupos con sélo la
mitad de los huevos de una nidada promedio representarian nidos donde
ocurrieron eventos de picaduras y destruccién de huevos por parte de las
hembras de tordo.

En la tabla 6.1. se presentan, para cada uno de los grupos, los valores
medios de cada una de las variables con sus errores estandar y los tamafos
muestrales.

Dado que en calandria el nimero de nidos experimentales en los grupos
con puesta reducida fue pequeno, se incluyeron en el analisis de éxito de
eclosion los nidos donde hubo dos huevos de tordo. De esa manera se logré un
tamano muestral mayor para estos grupos (Tabla 6.1.). Analisis correlacionales
previos indicaron que no existen diferencias significativas en el éxito de eclosion
del tordo entre nidos con parasitismo simple y doble (regresion logistica: Log-

likelihood = -11.85, %2 =0.001; P = 0.97).
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Tabla 6.1. Tamano de los grupos utilizados en el analisis de éxito de eclosion del
parasito en nidos de Calandria Grande y Ratona Comun. Para cada uno de los
grupos se presentan las medias y errores estandar del niumero de huevos del

hospedador y los dias transcurridos entre el parasitismo y el inicio de la

incubacion.

Grupo N Numero de Dias entre el
huevos del  parasitismo y el inicio
hospedador de la incubacion

Puesta normal — huevo 19 3.58 £0.12 2.63+0.16

parasito mal sincronizado

Calandria Puesta normal — huevo 22 3.36 £0.11 0.09 £ 0.06
parasito bien sincronizado

Puesta reducida — huevo 5 1.8 £0.20 2.4+ 0.25

parasito mal sincronizado

Puesta reducida — huevo 7 2.00%+0 0.14+£0.14

parasito bien sincronizado

Puesta normal — huevo 12 5.00 = 0.00 2.67 £0.19

parasito mal sincronizado

Ratona Puesta normal — huevo 19 4.90 £ 0.07 0.16 £ 0.09
parasito bien sincronizado

Puesta reducida — huevo 17 3.12+£0.49 2.94+£0.16

parasito mal sincronizado

Puesta reducida — huevo 16 3.13+0.13 0.06 £ 0.06

parasito bien sincronizado

Para el analisis de éxito de supervivencia, los grupos experimentales fueron los
siguientes: 1) nidos con nimero normal de pichones del hospedador y pichén
parasito nacido de un huevo bien sincronizado, 2) nidos con ntimero reducido de
pichones del hospedador y pichén parasito nacido de un huevo bien
sincronizado, 3) nidos con niimero normal de pichones del hospedador y pichén
de tordo nacido de un huevo parasito mal sincronizado, 4) nidos con niimero
reducido de pichones del hospedador y pich6n parasito nacido de un huevo mal

sincronizado.
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En todos los nidos se controlé el momento del nacimiento del pichéon
parasito y el del primer pichén del hospedador asi como el nimero de pichones
del hospedador. Los grupos donde el pichén parasito nacié de un huevo bien
sincronizado (a partir de aqui: pich6n parasito bien sincronizado) estaban
integrados por nidos donde el parasitismo se realiz6 durante la puesta del
hospedador. En este caso, en los nidos de calandria, el pich6én parasito naci6
antes o a lo sumo el mismo dia que el primer pichon del hospedador. En los
nidos de ratona, el pichén parasito nacié antes que el primer pichén del
hospedador (Tabla 6.2.). Esta diferencia en el momento en que nacieron los
parasitos respecto al primer pichén del hospedador se debi6 a la diferencia entre
los periodos de incubacion de estas especies (Tordo Renegrido: 13 dias,
Calandria Grande: 14 dias, y Ratona Comun: 15 dias, ver capitulo 2). Los grupos
donde el pich6n parasito nacié de un huevo mal sincronizado (a partir de aqui:
pichén parasito mal sincronizado) estaban integrados por nidos donde el
parasitismo se realizé una vez finalizada la puesta del hospedador. En este caso,
en los nidos de calandria, el pichon de tordo naci6 al menos un dia después que
el primer pich6n del hospedador mientras que en los nidos de ratona el pichén
parasito nacié el mismo dia o después que el primer pichén del hospedador. Por
la manera en que se calcul6 la variable sincronizacién, valores mas altos
implican que el pich6on nacié mas tarde en el nido. En relacién al niamero de
pichones del hospedador, también se trabajé con dos categorias. La categoria
"numero de pichones reducido" tuvo entre 1 y 2 pichones en calandria y entre 1y
3 pichones en ratona. A su vez, la categoria 'numero de pichones normal" tuvo
entre 3 y 4 pichones en calandria y entre 4 y 5 pichones en ratona. Las
cantidades de pichones con las que se trabajé en los grupos experimentales
fueron seleccionadas para representar la media del tamano de la nidada de cada
hospedador y la mitad de ese valor medio. Se consideré que el pichén de tordo
sobrevivié en el nido si alcanzé la edad de nueve dias (Gltimo dia en que los
pichones fueron pesados para disminuir la probabilidad de abandono prematuro
del nido). La variable numero de dias que sobrevivié el tordo tomoé un valor de 12
dias para los casos en que el pichon de tordo abandonaba exitosamente el nido.

En la tabla 6.2. se presentan los valores medios con sus errores estandar

para cada una de las variables y sus tamafos muestrales.
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Tabla 6.2. Tamano de los grupos utilizados en el analisis de éxito de
supervivencia del parasito en nidos de la Calandria Grande y la Ratona Comun.
Para cada uno de los grupos se presentan las medias y errores estandar del
numero de pichones del hospedador y el tiempo transcurrido (en dias) entre el

nacimiento del parasito y el primer pichén del hospedador.

Grupo N Numero de Dias entre la
pichones del eclosién del tordo

hospedador y el hospedador

Numero de pichones normal — 8 3.13+0.13 1.75+0.25
pichén parasito no sincroénico

Calandria Numero de pichones normal — 6 3.83+£0.17 -1.00 £ 0.26
pichén parasito sincrénico
Numero de pichones reducido - 7 1.71£0.18 1.43 £ 0.30
pichén parasito no sincréonico
Numero de pichones reducido- 11 1.63+0.15 -0.82 + 0.30

pichén parasito sincréonico

Numero de pichones normal — 5 4.6 +£0.25 0.75+£0.25
pichén parasito no sincréonico

Ratona Numero de pichones normal — S 4.6 £0.25 -2.00 £ 0.32
pichén parasito sincréonico
Numero de pichones reducido - 7 2.00 + 0.31 1.00£0.31
pichén parasito no sincrénico
Numero de pichones reducido- 18 2.17+0.19 -2.33+0.20

pichén parasito sincrénico

A pesar de los esfuerzos por lograr que los nidos contaran con un ntmero fijo de
huevos y pichones del hospedador, y que el tiempo transcurrido entre el
parasitismo y el inicio de la incubacion o entre el nacimiento del pichon de tordo
y el primer pichon del hospedador, fuese siempre el mismo dependiendo del
grupo, lo que se obtuvo fueron rangos para cada una de las categorias de las
variables que se deseaba estudiar. Por lo tanto, también se realizaron los analisis

utilizando a las variables como continuas (ver Resultados).
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6.2.2. Manipulacion y registro de datos en los nidos experimentales

Los nidos utilizados en esta parte del trabajo corresponden a las temporadas
2004-2005 y 2005-2006. Estos fueron manipulados para que cumplan con las
condiciones del experimento.

Los nidos de calandria fueron visitados diariamente desde la etapa de
construcciéon. Una vez iniciada la puesta, los huevos que iban apareciendo,
fuesen de tordo o de calandria, eran retirados y reemplazados por huevos de
yeso. Los huevos naturales eran mantenidos en el laboratorio del sitio de estudio
a temperatura ambiente. Esta manipulacion fue la misma que se realiz6 en el
experimento para evaluar la funcion de las picaduras (ver capitulo 4). En el
grupo "numero de huevos del hospedador normal" el tltimo dia de puesta (dia 3),
los tres primeros huevos de calandria eran devueltos a su nido original y se
retiraba y reemplazaba el cuarto huevo que era devuelto al dia siguiente. Si el
grupo experimental era “nimero de huevos del hospedador reducido”, sélo se
devolvian dos huevos. En caso de que el nido correspondiese a la categoria
“huevo parasito bien sincronizado”, el huevo parasito era colocado el mismo dia
que se devolvian los huevos de calandria. Si el nido correspondia a la categoria
“huevo parasito mal sincronizado”, transcurrian tres dias mas antes de colocarlo
en el nido. Los huevos de tordo eran obtenidos de los mismos nidos de calandria,
donde aparecian a pesar de que los huevos del hospedador hubiesen sido
cambiados por huevos de yeso. Esta manipulacién evitaba que los huevos
estuviesen expuestos durante la etapa de puesta, cuando ocurre el 74 % de los
eventos de picaduras.

Los nidos de ratona también fueron visitados diariamente. Una vez
iniciada la puesta se reducia la abertura de la caja-nido a un diametro de 3 cm.
mediante una goma. De esta forma se disminuy6 la probabilidad de predacién y
se eliminé la posibilidad de que ingrese una hembra parasita y pique los huevos.
Los huevos de tordo utilizados en el experimento provenian de nidos de ratona
parasitados (nidos en los que no se habia reducido la entrada) o de nidos de
calandria. En la ultima visita, antes de que los pichones abandonen el nido, se
removia la goma que reducia la apertura de la caja para que el pichén de tordo
pudiese salir de ésta sin problemas.

Una vez eclosionados los huevos, se marcaba a cada uno de los pichones y
se registraba su peso hasta el dia nueve (el dia cero correspondi6 al dia de
nacimiento del pichén). Si en el transcurso de ese periodo los pichones eran

infectados por larvas de moscas (Philornis seguyi, Couri y col. 2005), éstas eran
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retiradas utilizando una pinza. Ninguno de los pichones experimentales muri6 a
causa de infeccion por larvas de Philornis seguyi. El objetivo de esta remocion fue
eliminar un factor que pudiese influenciar la supervivencia de los pichones en el

nido.

6.2.3. Analisis correlacional

Se analizoé: a) la relaciéon entre el éxito de eclosion del huevo de tordo con el
tiempo transcurrido entre el parasitismo y el inicio de la incubacién y con el
numero de huevos del hospedador y de tordo presentes en el nido, y b) la
relaciéon entre la supervivencia del pichén parasito con el tiempo transcurrido
entre el nacimiento del parasito y de los pichones del hospedador y con el
numero de pichones del hospedador y de tordo presentes en el nido.

Los nidos con los que se trabajé corresponden a las temporadas 2002-
2003 y 2003-2004. En estos nidos no se realizé ninguna manipulacion y por lo
tanto no se controlé el momento en que el huevo de tordo fue puesto en el nido,
ni la cantidad de huevos de hospedador y de tordo con que fue incubado.
Tampoco se realizaron manipulaciones en la etapa de pichones y por lo tanto no
se control6 el numero de pichones de cada especie en el nido.

Para cada uno de los huevos parasitos se registré el numero de dias
transcurridos entre el inicio de la incubacién y la puesta del huevo, y el niumero
de huevos de hospedador y de tordo con que compartia el nido. En este caso se
evalu6 si el huevo parasito eclosioné o no. En los casos en que en el nido hubo
mas de un huevo parasito, para realizar los analisis s6lo se utilizé6 uno de ellos
seleccionado al azar. Cuando se analiz6 el éxito de eclosion del huevo parasito en
los nidos de ratona, se utiliz6 el nimero de huevos del hospedador y del parasito
como dos variables independientes, ya que el tamafno de ambos tipos de huevos
es muy diferente (huevo de ratona: 17.5 x 13.1, 1.50 cm3, huevo de tordo: 23.9 x
18.8, 4.32 cm3) mientras que en los nidos de calandria, se unificaron ambas
variables y se construy6 una nueva denominada ntimero de huevos totales,
debido a que el tamano de los huevos no difiere tanto entre si (huevo de
Calandria: 28.3 x 20.4, 5.93 cm3).

Para cada uno de los pichones parasitos se registr6 el namero de dias
transcurridos entre su nacimiento y la del primer pich6n del hospedador y el
numero de pichones del hospedador y de tordo con quien compartié el nido. En
este caso se evaluo la supervivencia del parasito hasta el noveno dia y se asumio,

al igual que con los nidos experimentales, que los pichones que alcanzaron esa
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edad abandonaron exitosamente el nido. Si en el nido habia mas de un pichén
parasito, para realizar los analisis sélo se utilizé uno de ellos seleccionado al

azar.
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6.3. Resultados

6.3.1. Analisis experimental del éxito de eclosion y la supervivencia del parasito

6.3.1.1. Exito de eclosion del parasito

Nidos de Calandria Grande

Al realizar los analisis utilizando a las variables como categéricas, tal cual lo
planteado en el disefio experimental, el éxito de eclosion no se relacioné ni con la
categoria del tamafio de puesta, ni con la categoria de la sincronizacién del huevo
parasito (Regresion logistica: Log-likelihood = -12.68, %2 = 3.00; P = 0.22, tabla
6.3.), siendo la proporcion de huevos parasitos que eclosioné similar en los
cuatro grupos experimentales (tabla 6.4.). Para este analisis se utilizaron nidos
con parasitismo simple y doble (N = 53), y los resultados no difirieron
cualitativamente respecto al anélisis realizado con los nidos donde sélo habia un
huevo parasito. En los casos en que se usaron nidos con parasitismo doble sé6lo
se consider6é un huevo de tordo. En los cuatro grupos sélo 4 de los 53 huevos no

eclosionaron.

Tabla 6.3. Valores de B, 2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis del éxito de eclosion del parasito. Los
datos corresponden a 53 nidos experimentales de Calandria Grande donde se
controlé el dia en que era puesto el huevo parasito respecto al inicio de la

incubacién y el nimero de huevos del hospedador con que era incubado.

Variable p x? P

Tamaio de puesta del hospedador -12.01 0.001 0.13
Sincronizacién del huevo parasito -1.05 0.76 0.38
Constante 14.9 0.002 0.97
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Tabla 6.4. Exito de eclosion del parasito (£ ES) y tamafno muestral en los cuatro
grupos experimentales de nidos de Calandria Grande. El éxito fue calculado
como el numero de nidos donde eclosioné el huevo parasito sobre el niumero de

nidos totales del grupo.

Grupo Exito de eclosion del N
parasito
Puesta reducida — huevo parasito bien 1.00 £ 0.00 7
sincronizado
Puesta normal — huevo parasito bien 0.86 + 0.08 22
sincronizado
Puesta reducida — huevo parasito mal 1.00 £ 0.00 5
sincronizado
Puesta normal — huevo parasito mal 0.95+£0.05 19
sincronizado

Al realizar los analisis utilizando a las variables independientes como continuas
no se hallaron diferencias cualitativas con los resultados anteriores (Regresiéon

logistica: Log-likelihood = -12.57, x2 = 3.22; P = 0.20, n = 53).

Nidos de Ratona Comun

Se analiz6 la asociacién entre el éxito de eclosion del tordo con la categoria del
tamano de puesta y con la categoria de la sincronizacién del huevo parasito. El
modelo de regresion logistica fue no significativo (Log-likelihood = -32.16, %2 =
2.92, P=0.23, n = 64). En 14 de los 64 casos no eclosioné el huevo parasito.
Ninguna de las variables se relacion6 con la proporcién de huevos parasitos que
eclosionaron (tabla 6.5.) y esta fue similar en los cuatro grupos experimentales

(tabla 6.6.).
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Tabla 6.5. Valores de B, 2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis del éxito de eclosion del parasito. Los
datos corresponden a 64 nidos experimentales de Ratona Comun donde se
controlé el dia en que era puesto el huevo parasito respecto al inicio de la

incubacion y el nimero de huevos del hospedador con que era incubado.

Variable B X2 P

Tamaio de puesta del hospedador 0.35 0.31 0.58
Sincronizacion del huevo parasito 0.97 2.28 0.13
Constante 0.65 1.84 0.18

Tabla 6.6. Exito de eclosion del parasito (x ES) y tamafio muestral en los cuatro
grupos experimentales de nidos de Ratona Comun. El éxito fue calculado como el
numero de nidos donde eclosioné el huevo parasito sobre el niumero de nidos

totales del grupo.

Grupo Exito de eclosiéon del n
parasito
Puesta reducida — huevo parasito bien 0.81 £0.10 16
sincronizado
Puesta normal — huevo parasito bien 0.90 £ 0.07 19
sincronizado
Puesta reducida — huevo parasito mal 0.71+£0.11 17
sincronizado
Puesta normal — huevo parasito mal 0.67+0.14 12
sincronizado

Al realizar los analisis utilizando a las variables independientes como continuas,
no se hallaron diferencias cualitativas con los resultados anteriores (Regresion

logistica: Log-likelihood = -32.07, x2 = 3.10; P=0.21, n = 64).
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6.3.1.2. Supervivencia y crecimiento del parasito

Nidos de Calandria Grande

Se analiz6 la supervivencia del pich6n parasito en nidos de calandria en relacion
a la categoria del numero de pichones del hospedador y a la categoria de la
sincronizacion del pichon parasito. El éxito de supervivencia del parasito no fue
afectado por el numero de pichones del hospedador con que compartio6 el nido,
pero si con el tiempo que transcurri6 entre el nacimiento del parasito y el
nacimiento del primer pichén del hospedador (Regresion logistica: Log-likelihood
=-16.61,x2=11.01, P=0.004, n = 32, tabla 6.7.). Los tordos tuvieron una
probabilidad menor de sobrevivir en los nidos de calandria si nacian después del

primer pichén del hospedador que si nacian antes o el mismo dia (Tabla 6.8.).

Tabla 6.7. Valores de B, x2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis del éxito de supervivencia del
parasito. Los datos corresponden a 32 nidos experimentales de Calandria
Grande, donde se control6 el dia en que eclosionaba el parasito respecto al

hospedador y el niumero de pichones del hospedador.

Variable B X2 P

Numero de pichones del hospedador -1.32 2.26 0.13
Sincronizacion del pichén parasito 2.23 6.48 0.01
Constante -0.81 1.25 0.26
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Tabla 6.8. Exito de supervivencia del pichéon parasito (+ ES) y tamano muestral
en los cuatro grupos experimentales de nidos de Calandria Grande. El éxito fue
calculado como el nimero de nidos donde sobrevivio el pichén parasito sobre el

numero de nidos totales del grupo.

Grupo Exito de n
supervivencia del
parasito

Numero de pichones del hospedador reducido — 0.73+0.14 11
pichoén parasito bien sincronizado

Numero de pichones del hospedador normal — 0.67 £0.21 §)
pichoén parasito bien sincronizado

Numero de pichones del hospedador reducido - 0.43+£0.20 7
pichén parasito mal sincronizado

Numero de pichones del hospedador normal — 0.00 £ 0.00 8

pichén parasito mal sincronizado

Se repitié el mismo analisis utilizando a las variables como continuas. Se analiz6
la supervivencia del tordo en funciéon del numero de dias transcurridos entre el
nacimiento del pichén parasito y el nacimiento del primer pichén del hospedador
y del niumero de pichones del hospedador. Tanto la sincronizaciéon del pichén
parasito, como el nimero de pichones estuvieron asociadas con la supervivencia
del parasito (Regresion logistica: Log-likelihood = -22.12, 2 = 16.13, P < 0.001, n
= 32, tabla 6.9.). En este caso, los resultados difirieron de los obtenidos al
trabajar con ambas variables independientes como categoricas, donde sélo la

sincronizacion del pichon parasito se relacion6 con la supervivencia.
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Tabla 6.9. Valores de B, 2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis del éxito de supervivencia del
parasito. Los datos corresponden a 32 nidos de Calandria Grande donde se
controlé el dia en que nacia el pichén parasito respecto al nacimiento del primer
pichoén del hospedador y el niumero de pichones del hospedador. En este analisis

las variables independientes fueron continuas.

Variable B x> P

Numero de pichones del hospedador -0.98 3.70 0.05
Sincronizacion del pichon parasito -1.28 6.29 0.01
Constante 2.58 3.42 0.06

Al analizar el namero de dias que sobreviven en el nido los pichones en cada uno
de los grupos experimentales, se encontraron diferencias significativas entre
grupos (prueba de Kruskal-Wallis; H= 17.6; P < 0.001, tabla 6.10.). El analisis
de contrastes indic6é que hubo diferencias significativas entre: 1) el grupo pichén
sincronico-pichones del hospedador reducido con pichén no sincrénico- pichones
del hospedador normal (P < 0.05), y 2) el grupo pichén sincrénico- pichones del
hospedador normal con pichén no sincréonico- pichones del hospedador normal
(P < 0.05), indicando que la sincronizacién del pichén parasito seria el factor que
afecta en mayor grado la supervivencia del tordo. Sin embargo, cuando se analizé
la cantidad de dias que viven los pichones no sincrénicos en nidos con ntimero
de pichones del hospedador normal y reducido, se encontré una diferencia
marginalmente significativa (prueba de Mann-Whitney; U =13; Z=-1.8; P =
0.07). Este resultado indicaria que el numero de pichones del hospedador, bajo

ciertas condiciones, también influye en la supervivencia del parasito.

128



Beneficios de las picaduras y la sincronizacion del parasitismo

Tabla 6.10. Tamafnos muestrales (N), medias y errores estandar del niumero de
dias que sobrevivieron los pichones parasitos en el nido, para cada uno de los

grupos experimentales de Calandria Grande.

Grupos experimentales N Dias de supervivencia del parasito

Numero de pichones reducido — 11 10.27 £ 0.81
pichén parasito sincréonico

Numero de pichones normal — 6 10.50 £ 0.96
pichoén parasito sincréonico

Numero de pichones reducido — 7 6.00 = 1.84

pichén parasito no sincrénico

Numero de pichones normal — 8 2.13+0.61

pichén parasito no sincrénico

Al analizar la relacion entre los dias de supervivencia del pichon parasito y la
sincronizacién, calculada esta tltima como los dias transcurridos desde el
nacimiento del primer pichén del hospedador hasta el nacimiento del pichén de
tordo, se observo una asociacion negativa significativa entre ambas variables

(Correlacion de Spearman, rs = -0.66; n = 32; Z = -4.22; P < 0.0001, figura 6.1).

12 ¢

)
=
S

|

Edad pichon (dias
@)

2 a1 o 1 2 3

Dias entre nacimiento parasito-hospedador

Figura 6.1. Dias que sobrevivieron los pichones parasitos en los nidos de la
Calandria Grande en funcion del numero de dias transcurridos entre el
nacimiento del parasito y el nacimiento del primer pichén del hospedador.

Cuando los pichones del Tordo Renegrido abandonaron el nido exitosamente la

variable tomo el valor de 12 dias.
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Al analizar la relacion entre dias de supervivencia del parasito y niumero de
pichones del hospedador, se encontr6é una asociacion negativa, marginalmente
significativa, entre ambas variables (Correlaciéon de Spearman, rs = -0.33; n = 32;

Z =-1.84 P =0.066, figura 6.2.).
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Figura 6.2. Dias que sobrevivieron los pichones parasitos en los nidos de la
Calandria Grande en funcion del nimero de pichones del hospedador que
nacieron en el nido. Cuando los pichones del Tordo Renegrido abandonaron el

nido exitosamente la variable tomo el valor de 12 dias.

En el grupo de pichones no sincréonicos, sélo sobrevivio el pichén de tordo en 1
de 15 nidos . En este caso el pichén estuvo en un nido con un ntimero de
pichones del hospedador reducido, y alcanzé un peso corporal de 33.6 g al dia
nueve; un poco por debajo del rango de pesos alcanzado por los pichones
parasitos sincrénicos (ver mas abajo). Al comparar el peso que alcanzaron los
pichones de tordo a los 9 dias de edad en nidos sincronicos con nimero de
pichones del hospedador reducido (37.03 £ 2.55, n = 6) y normal (35.25 + 0.84, n
= 4), no se encontraron diferencias entre grupos (prueba de Mann-Whitney; U =

10.5; Z =-0.3; P = 0.8).
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Nidos de Ratona Comun

Al analizar el efecto del nimero de pichones del hospedador y la sincronizacién
del nacimiento del pich6n parasito sobre el éxito de supervivencia del parasito en
nidos de ratona se observo que éste fue el mismo en todos los grupos (tabla
6.11.). Todos los tordos de los cuatro grupos experimentales sobrevivieron al
menos hasta la edad de nueve dias. S6lo uno de los pichones perteneciente al
grupo de numero de pichones del hospedador normal y pichén no sincrénico
murié antes de abandonar el nido, pero como esto ocurrié a los 10 dias de edad,
por la forma en que fue calculado el éxito de supervivencia de ese grupo, éste

también fue 1.

Tabla 6.11. Exito de supervivencia del pichén parasito y tamafio muestral en los
cuatro grupos experimentales de nidos de Ratona Comun. El éxito fue calculado
como el numero de nidos donde sobrevivié el pichon parasito sobre el numero de

nidos totales del grupo.

Grupos experimentales N Exito de supervivencia

Numero de pichones reducido — 18 1
pichoén parasito sincréonico

Numero de pichones normal — 5 1
pichén parasito sincréonico

Numero de pichones reducido — 7 1
pichén parasito no sincroénico

Numero de pichones normal — S 1

pichén parasito no sincrénico

El nimero de dias que sobrevivieron los pichones en cada uno de los grupos
tampoco difirié significativamente (tabla 6.12.). Sin embargo, al estudiar el peso
del tordo a los nueve dias, se hallé que aunque este no fue afectado por la
categoria de sincronizacion del pichén (ANOVA, Fi123=0.1, P= 0.8, n = 27), si lo
fue por la categoria del nimero de pichones del hospedador (Fi23= 4.3, P = 0.05,
n = 27). Los tordos que pertenecieron al grupo con un ntiimero normal de
pichones del hospedador alcanzaron un peso mayor al de los que pertenecieron
al grupo con un numero reducido de pichones del hospedador (tabla 6.12.). Si

bien en todos los casos se supo la edad a la que llegaron los pichones, en
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algunos casos éstos no fueron pesados el dia nueve y es por esto que los
tamanos muestrales de la variable peso son menores a los de la variable dias de

supervivencia (Tabla 6.12.).

Tabla 6.12. Medias, errores estandar y tamanos muestrales del nimero de dias
que sobrevivieron y el peso que alcanzaron los pichones parasitos al dia 9 en
cada uno de los grupos experimentales en nidos de Ratona Comun. La variable
dias de supervivencia tomo el valor de 12 para los pichones que abandonaron

exitosamente el nido.

Grupos experimentales Dias de SE N Peso SE N
supervivencia

Pocos pichones — pichén 12 0 18 37.66 1.73 12
parasito sincronico

Muchos pichones - pichén 12 0 S 42.76 1.92 S
parasito sincronico

Pocos pichones — pichon 12 0 7 37.85 1.83 6
parasito no sincrénico

Muchos pichones — pichén 11.60 0.40 5 41.38 0.57 4

parasito no sincrénico
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El peso al que llegaron los pichones parasitos también fue mayor en los
nidos de ratona donde sobrevivié un mayor numero de pichones del hospedador

(Correlaciéon de Spearman: rs = 0.57, n = 24, Z = 2.73, P = 0.006, figura 6.3.).
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Figura 6.3. Peso de los pichones de Tordo Renegrido antes de abandonar el nido
de Ratona Comun en funcion del nimero de pichones del hospedador con los

que compartieron el nido.

6.3.1.3. Supervivencia y peso del parasito en ambos hospedadores
En los nidos de Ratona, el porcentaje de pichones parasitos que sobrevivié fue
significativamente mayor al que lo hizo en los nidos de Calandria (100 %, n = 35

vs. 48 %, n = 31, Test de Chi Cuadrado, x2; = 23.85, P < 0.0001).

Cuando se analiz6 el peso promedio al que llegaron los pichones de tordo a
la edad de nueve dias no se hallaron diferencias significativas entre los pichones
criados en nidos de calandria (36.07 + 1.41, n = 11) y ratona (39.20 £ 0.99, n =
27, test de Student para muestras no apareadas, t =-1.74, P = 0.09).
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6.3.2. Analisis correlacional del éxito de eclosion y la supervivencia del parasito

6.3.2.1. Exito de eclosion del parasito

Nidos de Calandria Grande

Se analiz6 si la eclosion del huevo parasito en los nidos no manipulados de
calandria, se relacioné con la sincronizacion del huevo parasito (dias entre la
puesta del huevo parasito y el inicio de la incubacién) y/o con el numero de
huevos totales en el nido. El modelo de regresion logistica fue significativo
(Regresion logistica: Log-likelihood = -10.54, x2 = 17.59, P < 0.001, n = 33) siendo
el 90.9 % de los casos clasificados correctamente. La sincronizacion del huevo
parasito se asocié significativamente con la probabilidad de eclosiéon del tordo
(tabla 6.13). Los huevos parasitos puestos mas tarde en los nidos, tuvieron una
menor probabilidad de eclosionar que aquellos puestos mas tempranamente

(tabla 6.14.).

Tabla 6.13. Valores de B, x2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis del éxito de eclosion del parasito. Los

datos correspondes a 33 nidos de Calandria Grande no manipulados.

Variable B x> P

Sincronizacién del huevo parasito -0.75 7.76  0.005
Numero de huevos totales -0.10 0.05 0.83
Constante 3.29 2.71 0.10
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Tabla 6.14. Medias y errores estandar de las variables utilizadas para el analisis
de asociacion entre el éxito de eclosion del parasito y a) la sincronizacion del
parasitismo y b) el niimero de huevos en el nido. El rango de dias entre la puesta
del huevo parasito y el inicio de la incubacion vari6 entre O y 13 y el rango de

numero de huevos totales entre 1y 7.

Variable Eclosion huevo parasito No eclosion huevo parasito
(n = 24) (n=29)
Puesta huevo parasito 0.96 £0.21 5.89 £ 1.40

— inicio incubacién

Numero de huevos 3.88 £ 0.29 3.89 £0.51

Sin embargo, al repetir el mismo analisis descartando los huevos parasitos
puestos 3 o mas dias después de iniciada la incubacién; o sea, manteniendo el
rango de sincronizacion del parasitismo utilizado en los grupos experimentales,
s6lo dos huevos no eclosionaron y el modelo dejo de ser significativo (Regresion
logistica: Log-likelihood = -5.20, %2 = 3.55; P=0.17, n = 25 huevos, Tabla 6.15. -
Tabla 6.16.).

Tabla 6.15. Valores de B, x2y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis del éxito de eclosion del parasito. Los

datos corresponden a 25 nidos de Calandria Grande no manipulados.

Variable p x? P

Sincronizacién del huevo parasito 13.90 4.25E+ 0.98
Numero de huevos totales 0.12 0.04 0.84
Constante 1.03 0.18 0.84
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Tabla 6.16. Medias y errores estandar de las variables utilizadas en el analisis de
asociacion entre el éxito de eclosion del parasito y: a) la sincronizacion del
parasitismo y b) el niimero de huevos en el nido. El rango de dias entre la puesta
del huevo parasito y el inicio de la incubacion vari6 entre O y 3 y el rango de

numero de huevos totales entre 1y 7.

Variable Eclosion huevo parasito No eclosion huevo parasito
(n = 23) (n=2)
Puesta huevo parasito 0.83+0.17 0.00 £ 0.00
— inicio incubacion
Numero de huevos 3.83+0.30 4.00 + 0.00
totales

Nidos de Ratona Comun

Se analiz6 si la eclosion del parasito en los nidos no manipulados de ratona, se
relacioné con la sincronizacién del huevo parasito (dias entre la puesta del huevo
parasito y el inicio de la incubacion), con el nimero de huevos de tordo y/o con
el niumero de huevos de ratona en el nido. El modelo de regresion logistica fue
significativo (Regresién logistica: Log-likelihood = -11.72, 2 =11.21, P = 0.01, n=
206) siendo el 80.8 % de los casos clasificados correctamente. La probabilidad de
eclosion del tordo estuvo asociada con la sincronizacién de la puesta del huevo
parasito y marginalmente asociada con el niumero de huevos del parasito en el
nido (tabla 6.17.). Los huevos parasitos puestos mas tarde en los nidos, y que
compartieron el nido con uno o mas huevos de tordo, tuvieron una menor
probabilidad de eclosionar que aquellos puestos mas tempranamente y que se

incubaron sélo con los huevos del hospedador (tabla 6.18)
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Tabla 6.17. Valores de B, x2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis del éxito de eclosion del parasito. Los

datos corresponden a 26 nidos de Ratona Comuin no manipulados.

Variable B x> P

Sincronizaciéon huevo parasito -0.27 4.73 0.03
Numero de huevos hospedador 0.04 0.01 0.93
Numero de huevos parasitos -1.22 3.42 0.06
Constante 2.86 2.00 0.15

Tabla 6.18. Medias y errores estandar para cada una de las variables utilizadas
al analizar la asociacion entre el éxito de eclosion del parasito y a) la
sincronizacion del parasitismo y b) el nimero de huevos del hospedador y del
parasito. El rango de dias entre la puesta del huevo parasito y el inicio de la
incubacioén varié entre O y 16, el rango de niumero de huevos del hospedador

entre 1 y 6, y el rango de niimero de huevos parasitos entre O y 3.

Variable Eclosion huevo parasito No eclosion huevo parasito
(n=16) (n =10)

Puesta huevo parasito 2.88+0.74 7.90 £ 1.87

— inicio incubacion

Numero de huevos 0.63 £ 0.22 1.30£0.15

parasitos

Numero de huevos 4.06 +0.30 4.00 £ 0.42

hospedador

Sin embargo, al realizar el mismo analisis pero descartando los huevos parasitos
puestos mas alla de 3 dias después de iniciada la incubacién; o sea,
manteniendo el rango de sincronizacion utilizado en los grupos experimentales,
el modelo dej6 de ser significativo (Regresion logistica: Log-likelihood = -5.12, 2 =
3.80; P=0.57, n: 13 huevos, tabla 6.19) y ninguna de las variables se relacion6

con el éxito de eclosion del tordo (tabla 6.20.).
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Tabla 6.19. Valores de B, x2 y P de las variables independientes del modelo de
regresion logistica utilizado para el analisis del éxito de eclosion del parasito. Los

datos corresponden a 13 nidos de Ratona Comuin no manipulados.

Variable B x> P

Sincronizacién del huevo parasito 0.76 0.71 0.40
Huevos hospedador 0.86 1.50 0.22
Huevos parasitos -0.50 0.32 0.57
Constante -1.93 0.37 0.54

Tabla 6.20. Medias y errores estandar de las variables utilizadas al analizar la
asociacion entre el éxito de eclosion del parasito y a) la sincronizaciéon del
parasitismo y b) el nimero de huevos del hospedador y del parasito. El rango de
dias entre la puesta del huevo parasito y el inicio de la incubacién vari6 entre O y
3, el rango de nuimero de huevos del hospedador entre 1 y 6, y el rango de

numero de huevos parasitos entre O y 3.

Variable Eclosion huevo parasito No eclosion huevo parasito
(n = 10) (n=23)
Puesta huevo parasito 1.00 £ 0.42 0.33 £0.33
— inicio incubacion
Huevos parasitos 0.60 £ 0.31 1.30 £ 0.33
Huevos hospedador 4.20+0.39 3.00+£1.00

6.3.2.2. Supervivencia del parasito

Nidos de Calandria Grande

Cuando se analiz6 la relacién entre la supervivencia del pichon de tordo y a) el
tiempo que transcurrié entre el nacimiento del primer pichén del hospedador y el
pichoén parasito y b) el numero de pichones totales en el nido, el modelo fue

significativo (regresién logistica: Log-likelihood = -1.00, ¥2 = 16.75; P = 0.0002, n:
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14 pichones). Sin embargo, como los coeficientes de ambas variables tomaron
valores muy altos, y en consecuencia también sus errores estandar, no fue
posible obtener la significacién de cada una de las variables en el modelo total
(en estos casos, el estadistico toma un valor muy pequeio y esto lleva a no
rechazar la hipétesis nula cuando en realidad es falsa). Por lo tanto, se estudio la
diferencia entre grupos a través de la prueba de Mann Whitney. No existieron
diferencias significativas en el tiempo entre el nacimiento del primer pichén del
hospedador y el pich6n parasito entre los pichones parasitos que sobrevivieron (-
0.60 + 0.22, n = 10) y los que no sobrevivieron (0.50 + 0.96, n = 4, Mann Whitney
U test: U' = 28.00, Z = -1.13, P = 0.23). Pero si se observaron diferencias en el
numero de pichones totales entre el grupo de parasitos que sobrevivieron (2.50 +
0.27, n = 10) y los que no sobrevivieron (4.25 * 0.48, n = 4, Mann Whitney U test:
U' =36.50, Z=-2.33, P=0.01). En este analisis de supervivencia del tordo, la
variable sincronizacién del pichén parasito tomo valores de -2 a 2, y la variable

numero de pichones totales de 1 a 5.

Nidos de Ratona Comun

Nueve de diez pichones de tordo sobrevivieron en el nido hasta el noveno dia. Por
lo tanto, no fue posible realizar analisis estadisticos para detectar diferencias
entre grupos, en relacion con la sincronizacién del parasito y el numero de
pichones del hospedador y de tordo. A continuacion (tabla 6.21.) se presentan los

datos para cada una de las variables.

Tabla 6.21. Medias y errores estandar de las variables sincronizacion y numero
de pichones parasitos y del hospedador. El rango de dias entre el nacimiento del
parasito y el hospedador va de -4 a 1, el rango de pichones del hospedador va de

1 a 4, y el rango de pichones parasitos vade O a 1.

Variable Supervivencia parasito No supervivencia parasito
(n=9) (n=1)

Nacimiento parasito — -1.89+£0.72 1

hospedador

Pichones parasitos 0.11+0.11 1

Pichones hospedador 2.00 + 0.33 2
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6.4. Discusion

Los resultados obtenidos en los nidos experimentales indican que la
sincronizacién del parasitismo no mejoro6 el éxito de eclosion de los huevos de
Tordo Renegrido en ninguno de los hospedadores, pero si aumenté la
supervivencia del pichon parasito en los nidos del hospedador de mayor tamano
corporal (Calandria Grande). En los nidos experimentales la sincronizaciéon entre
parasitismo y puesta del hospedador fue mayor que en los nidos no
manipulados. En el grupo experimental de huevos mal sincronizados, los huevos
parasitos fueron puestos a lo sumo cuatro dias después de iniciada la incubacion
y en su gran mayoria eclosionaron. Los pichones de tordo que nacieron de
huevos no sincroénicos lo hicieron hasta tres dias mas tarde que el primer pichén
del hospedador. Es probable que esos huevos hayan logrado eclosionar porque la
hembra del hospedador, durante los primeros dias luego de la eclosién, pasa
gran parte del tiempo empollando a los pichones recién nacidos, ya que éstos
aun no pueden controlar la temperatura corporal correctamente. De esta forma,
la hembra contribuye a que se complete el desarrollo de huevos puestos una vez
iniciada la incubacién. Los huevos puestos cinco o mas dias después de iniciada
la incubacién en nidos no manipulados de calandria y los huevos puestos siete o
mas dias después de iniciada la incubacion en los nidos no manipulados de
ratona, no eclosionaron, indicando que la ventana temporal que tendria la
hembra de Tordo Renegrido para parasitar nidos es de hasta 4 dias después de
iniciada la puesta en nidos de calandria y de hasta 6 dias después de iniciada la
puesta en nidos de ratona.

La sincronizacion del parasitismo en los nidos experimentales afecto la
probabilidad de supervivencia del pichéon parasito en los nidos de calandria pero
no en los de ratona. La mayoria de los pichones que sobrevivieron en los nidos
experimentales de calandria nacieron antes o el mismo dia que el primer pichén

del hospedador. En los nidos no manipulados de calandria, la mayoria de los
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parasitos que nacieron con poco tiempo de diferencia con el primer pichoén del
hospedador logré sobrevivir.

El periodo de incubacién de los hospedadores influye sobre el éxito
reproductivo del Tordo Renegrido, sobre todo en hospedadores de mayor tamafo
corporal que el parasito. En los nidos del Pecho Amarillo (Pseudoleistes
virescens), un hospedador de mayor tamafo pero con un periodo de incubacién 2
dias mas largo que el del Tordo Renegrido, el pichéon parasito nace en la mayoria
de los casos antes que los pichones del hospedador y logra sobrevivir (Mermoz y
Reboreda 2003). El tiempo que transcurre entre el nacimiento del pichén
parasito y el pichén del hospedador permite que el tordo gane peso y compita
adecuadamente por el alimento con los pichones del hospedador (Mermoz y
Reboreda 2003). Esto no es lo que ocurre en los nidos del Zorzal Colorado Turdus
rufiventris (Lichstentein 1998) o del Cardenal del Norte Cardinalis cardinalis
(Scott y Lemon 1996) que poseen periodos de incubacién similares al del
parasito. En los nidos de estas especies, los pichones parasitos nacen casi al
mismo tiempo que los del hospedador y una buena sincronizacion de la puesta
no le confiere al parasito ventaja suficiente para compensar su menor tamano.
En consecuencia los parasitos mueren de hambre antes o inmediatamente
después de abandonar el nido (Scott y Lemon 1996, Lichstentein 1998). El Tordo
Renegrido posee un periodo de incubacion en promedio dos dias mas corto que la
Ratona Comun, por lo tanto, no es sorprendente que no exista un efecto de la
mala sincronizacion del parasitismo sobre el éxito de eclosion en los nidos
experimentales. Sin embargo, en los nidos de ratona no manipulados, donde el
rango de dias entre la puesta del parasito y el inicio de la incubacién fue mas
amplio, si se observé una asociaciéon entre sincronizaciéon del parasitismo y éxito
de eclosién. En los nidos de la Ratona Comun, el pichon parasito suele nacer
antes que los pichones del hospedador, y su peso al nacer es mucho mayor al de
éstos. Por lo tanto, la supervivencia del pichén parasito no depende del ntimero
de pichones del hospedador.

La remocién de huevos del hospedador debido a las picaduras no afecto la
eficiencia de incubacion en ninguno de los hospedadores. Este resultado no
apoya a la hipotesis de aumento en la eficiencia de incubacion. Esto es
particularmente asi en el caso de la Calandria Grande, donde los huevos del
hospedador son mas grandes que los del parasito y en consecuencia seria
esperable que aumente el éxito de eclosiéon en los nidos donde hay menos huevos

del hospedador (Peer y Bollinguer 1997). Sin embargo, la reduccion del nimero
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de huevos de calandria no aumenté el éxito de eclosion del Tordo Renegrido
siendo similar en nidadas de tamano reducido y normal. Estos resultados son
similares a los hallados en otros dos hospedadores de mayor tamafno corporal
que el Tordo Renegrido: el Zorzal Chalchalero, Turdus amaurochalinus (Astié y
Reboreda 2006) y el Pecho Amarillo, Pseudoleistes virescens (Mermoz y Reboreda
2003), donde el éxito de eclosion del tordo fue similar en nidos con un ntimero de
huevos del hospedador normal o reducido. Sin embargo, los resultados de este
trabajo si difirieron de los hallados por Peer y Bollinger (1997) quienes
encontraron que el éxito de eclosion de los huevos del Tordo Cabeza Marrén
(Molothrus ater) en nidos de un hospedador de mayor tamano corporal, la Urraca
Comun (Quiscalus quiscula), fue mas bajo en nidos con mayor ntimero de
huevos. La diferencia entre los resultados del presente trabajo y los de Peer y
Bollinger (1997) podria deberse a que los huevos de la urraca son 120% mas
grandes que los del Tordo Cabeza Marron, mientras que los de Calandria Grande
son s6lo un 37% mas grandes que los del Tordo Renegrido. Por lo tanto, la
remocion o picadura de huevos del hospedador podria mejorar la eficiencia de
incubacién de los huevos de tordo en hospedadores de tamafno mucho mas
grande que el parasito. Segin la prediccion de la hipotesis de eficiencia de
incubacién, el huevo parasito no deberia ver afectada su probabilidad de eclosion
en nidadas numerosas de un hospedador de pequeno tamano. Por lo tanto,
nuestros resultados en los nidos de ratona apoyan esta hipotesis debido a que el
éxito de eclosion en esta especie fue el mismo en nidos con distinto tamano de
nidada. Los resultados de McMaster y Sealy (1997) obtenidos en un estudio
realizado sobre el Tordo de Cabeza Marrén y uno de sus hospedadores de menor
tamano corporal, Dendroica petechia, tampoco mostraron diferencias en el éxito
de eclosion del tordo entre nidos donde uno de los huevos del hospedador habia
sido removido y los que poseian la puesta completa.

La remocién de huevos del hospedador aument6 la supervivencia de los
pichones del Tordo Renegrido en el hospedador de mayor pero no en el de menor
tamano corporal. Por lo tanto la hipétesis de reduccion de la competencia obtuvo
apoyo a través de estos resultados. El principal beneficio que obtendrian las
hembras de tordo al picar huevos de calandria es el aumento en la probabilidad
de supervivencia de sus pichones. Esta conclusion se desprende tanto de los
resultados de los nidos experimentales como de los nidos donde no hubo
manipulaciéon del nimero de pichones. Astié y Reboreda (2006) también hallaron

que los pichones del tordo tuvieron una mayor probabilidad de sobrevivir en
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nidos de Zorzal Chalchalero con uno o ningun pichén del hospedador, o lo que es
igual, en nidos donde dos o tres huevos del hospedador habian sido picados
durante la etapa de puesta-incubacion. Estos resultados difirieron de los de
Mermoz y Reboreda (2003) quienes encontraron que en el Pecho Amarillo la
supervivencia y el crecimiento de los pichones de tordo no estuvo afectada por el
numero de pichones del hospedador. En esta especie, si bien los pichones del
hospedador nacen con mayor peso que los del parasito, el parasito suele nacer
uno o dos dias antes que el primer pichén del hospedador. Por lo tanto, en la
mayoria de los casos los pichones parasitos son los de mayor edad y tamafno
corporal durante casi todo el tiempo que permanecen en el nido. En los nidos de
calandria donde los pichones parasitos nacen uno o dos dias antes que el
hospedador, la proporciéon de pichones de tordo que mueren es de
aproximadamente 30 %, o sea que es considerablemente mas alta que la
encontrada en los nidos de Pecho Amarillo, donde sélo 1 de los 28 pichones de
tordo muri6 de hambre, y éste habia nacido dos dias después del primer pichén
del hospedador (Mermoz y Reboreda 2003). Una posible explicacion para la
diferencia en la tasa de supervivencia de los pichones de tordo entre nidos de
Calandria Grande y Pecho Amarillo es que esta ultima especie posee ayudantes
en el nido (Orians y col. 1977).

En los nidos de ratona, el niumero de pichones del hospedador que nacen
y que sobreviven estuvo asociado positivamente con el peso de los pichones de
tordo al momento de abandonar el nido. Este resultado contradice la hipétesis de
reduccién de la competencia pero apoya la hipotesis planteada por Kilner (2003).
Esta autora postulé que los pichones del hospedador, a través del
comportamiento de pedido de alimento (begging), aumentan la tasa de entrega de
alimento por parte de los padres. Esto le permitiria al tordo, quien por tener un
mayor tamafo corporal monopoliza el alimento, aumentar su tasa de
crecimiento. Por el contrario, nuestros resultados difieren de los de Kattan (1996)
quien estudié6 el parasitismo del Tordo Renegrido en nidos de la Ratona Comun
en Colombia. En su area de estudio, los pichones de tordo no difirieron en su
tasa de crecimiento entre nidos donde estaban solos o en compania de pichones
del hospedador. La diferencia entre ambos resultados podria deberse a que
Kattan s6lo trabajé con 4 nidos en donde el pich6n parasito compartié el nido
con entre 1 y 3 pichones del hospedador. Ademas, tampoco realizé6 un analisis
mas detallado del peso alcanzado por el parasito en relacién con el nimero de

pichones de ratona en el nido.
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La supervivencia de los pichones del Tordo Renegrido fue mayor en los
nidos del hospedador mas pequeno que en los del hospedador mas grande. En
los nidos de ratona, ninguno de los pichones de los nidos experimentales muri6
de hambre mientras que en los nidos de calandria la mortalidad fue de casi el 50
%. Trabajos anteriores hallaron que la supervivencia del Tordo Renegrido es baja
en hospedadores de mayor tamano corporal (Fraga 1985, Lichtenstein 1998,
Astie y Reboreda 2006, pero ver Mermoz y Reboreda 2003). Debido a que el Tordo
Renegrido suele parasitar especies de gran tamafio (Mason 1986, Wiley 1988) no
se cuenta practicamente con informaciéon sobre la supervivencia de esta especie
en hospedadores de menor tamano corporal. Mason (1986), en su estudio sobre
la calidad de distintas especies como hospedadores del Tordo Renegrido,
realizado al igual que el presente trabajo en las cercanias de la ciudad de
Magdalena, hallé que las especies de mayor tamafo eran preferidas como
hospedadores. El planteé que en un hospedador pequefio como el Chingolo
(Zonotrichia capensis), podria producirse una intensa competencia entre pichones
parasitos si nace mas de un tordo en el nido, debido a que la capacidad de los
hospedadores no podria cubrir la demanda nutricional de mas de un pichén
parasito. Los resultados de Fraga (1978) son coincidentes ya que este autor
observé que los pichones de Tordo Renegrido sobrevivian en el nido si lo
compartian con pichones de Chingolo, pero en los nidos donde nacia mas de un
pichén parasito, s6lo sobrevivia uno de ellos. Ademas, Wiley (1986) en su estudio
sobre 3 hospedadores del Tordo Renegrido en Puerto Rico, observo que la tasa de
crecimiento de los pichones parasitos estuvo asociada positivamente con el
tamano de la especie hospedadora. A la vez, Mason (1986) observé que el
parasitismo multiple se produjo practicamente sélo en nidos de los hospedadores
de mayor tamano. Por lo tanto, la menor frecuencia de parasitismo de los nidos
de ratona (capitulo 2) a pesar de que su éxito de supervivencia fue mayor que en
los nidos de calandria, podria deberse a que la presencia de mas de un huevo
parasito en el nido de ratona, equivaldria a una probabilidad casi nula de
supervivencia para el tordo que eclosiona mas tarde.

A la luz de estos resultados existiria una mayor presion de seleccién
para sincronizar el parasitismo y picar huevos del hospedador, en el hospedador
de mayor que en el de menor tamafio. En el capitulo 2 se determiné que la
sincronizacion del parasitismo con la puesta del hospedador era mayor en los
nidos de calandria que en los de ratona. También se observé que en los nidos de

calandria el numero de huevos picados fue mayor que en los nidos de ratona.
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Debido a que las picaduras de los huevos del hospedador aumentan la
probabilidad de abandono de los nidos (capitulo 3, Astié y Reboreda 2006) picar
huevos del hospedador cuando esto no es necesario produciria un costo
innecesario para los parasitos. Por lo tanto, las hembras del Tordo Renegrido
podrian ajustar su comportamiento de picaduras en funcién del hospedador que
utilizan. Ellas podrian destruir mas huevos al parasitar los nidos de calandria
que al parasitar nidos de ratona, ya que el beneficio de disminuir la competencia
es alto en los nidos del hospedador de gran tamano. La flexibilidad
comportamental de las hembras de Tordo Renegrido podria ocurrir de dos
maneras diferentes. Si las hembras de tordo son generalistas a nivel individual
(i.e. una misma hembra parasita nidos de mas de un hospedador), ella deberia
variar sus comportamientos de picadura y sincronizacién en funcion de la
especie utilizada (presentaria un comportamiento flexible segun las
caracteristicas del hospedador). Alternativamente, si las hembras de tordo son
generalistas a nivel poblacional pero especialistas a nivel individual (i.e. una
misma hembra parasita nidos de sélo un hospedador), distintas hembras
parasitarian a hospedadores diferentes. En este caso podria pensarse en razas
hospedador-especificas que presentarian comportamientos ajustados a las
caracteristicas del hospedador. Estudios moleculares recientes indican que existe
una diferenciacién genética entre las hembras de tordo que utilizan calandrias y
ratonas como hospedadores (Mahler y col. 2007). El hecho de que los huevos de
tordo encontrados en los nidos de calandria sean mas grandes que los
encontrados en los nidos de ratona (capitulo 2), seria una evidencia indirecta a
favor de esta hipotesis. Estos resultados sugieren que las hembras que parasitan
nidos de ratona no serian las mismas que las que utilizan los nidos de calandria.
En este caso, la plasticidad comportamental no seria a nivel individual sino que
distintas hembras se comportarian de manera diferente de acuerdo al

hospedador que parasitan normalmente.

Conclusiones

La sincronizaciéon del parasitismo no mejoroé el éxito de eclosiéon de los huevos de
Tordo Renegrido en ninguno de los hospedadores, pero aumenté la supervivencia
del picho6n parasito en los nidos del hospedador de mayor tamafio corporal; la
Calandria Grande. La remocién de huevos del hospedador debido a las picaduras

no afecto la eficiencia de incubacion en ninguno de los hospedadores pero
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aumento la supervivencia del pichén de Tordo Renegrido en el hospedador de
mayor tamafno. En los nidos de ratona, el numero de pichones del hospedador
que nacen y que sobreviven estuvo asociado positivamente con el peso de los
pichones de tordo al momento de abandonar el nido. Estos resultados sumados
al hecho de que los Tordos Renegridos sincronizan mejor su puesta y destruyen
mas huevos del hospedador en los nidos de calandria que en los de ratona,
podria sugerir que las hembras parasitas ajustan su comportamiento en funcion

del hospedador que utilizan.
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Capitulo 7

Conclusiones

Los nidos de la Calandria Grande y de la Ratona Comun fueron frecuentemente
parasitados por las hembras de Tordo Renegrido. Sin embargo, en los nidos de
calandria la frecuencia e intensidad de parasitismo (74%, 2.1 - 2.5 huevos por
nido) fue mas alta que en los nidos de ratona (60%, 1.7 huevos por nido). En el
presente trabajo se determiné que el éxito de nidificacion del hospedador de
mayor tamafno (Calandria Grande) fue casi la mitad que el del hospedador de
menor tamano (Ratona Comun). El éxito del Tordo Renegrido también fue mas
alto en los nidos de ratona, donde el 23 % de los huevos puestos produjeron
pichones exitosos, en comparacion al 12 % de los nidos de calandria. El
parasitismo estuvo asociado fuertemente con la picadura de huevos del
hospedador que realizan las hembras parasitas al visitar los nidos. Ademas, la
mayoria de los eventos de parasitismo se produjeron durante la puesta de los
hospedadores, aunque en los nidos de calandria, el porcentaje de huevos puestos
durante la puesta fue mas alto (75 %) que en los nidos de ratona (56 %). En los
nidos de calandria, la cantidad de huevos del hospedador picados por evento de
parasitismo fue mas alto que en los nidos de ratona, y los huevos parasitos
puestos en los nidos del hospedador de mayor tamano fueron mas grandes y

pesados.

Los costos para el hospedador en los nidos de calandria se debieron
principalmente a la disminuciéon del tamafo de la nidada a causa de las
picaduras en los huevos del hospedador ocasionadas por las hembras parasitas.
En los nidos de ratona, no sélo la supervivencia de los huevos, sino también el
éxito de eclosion y la supervivencia de los pichones disminuyeron a causa del
parasitismo y las picaduras. Ademas, en ambos hospedadores, una mayor
intensidad de picaduras se reflej6 en una mayor probabilidad de abandono de los

nidos.
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Conclusiones

La buena sincronizacion del parasitismo en los nidos de Calandria Grande no fue
explicada por la menor atencion de la pareja hospedadora durante la puesta.
Durante la etapa de incubacion, la atencion del nido s6lo aument6 un 20-25 %
en relacion a la etapa de puesta, mientras que la puesta de huevos parasitos
durante esta etapa fue tres veces menor que durante la etapa de puesta del
hospedador. Para analizar la asociacion entre la probabilidad de parasitismo con
la actividad de los hospedadores y la informacién del estado de los huevos que
los parasitos pueden obtener a través de las picaduras, se realizé6 un experimento
en el que se manipularon ambas variables. De esta manera se obtuvieron cuatro
grupos experimentales (con y sin actividad de los hospedadores, con huevos
naturales y de yeso). El hecho de que las calandrias acepten los huevos de yeso,
contintien con la puesta y se comporten normalmente, permitié obtener un grupo
en el que la actividad de los hospedadores era normal pero en el que los tordos
no pudieron obtener informacién del estado de incubaciéon de los huevos. En este
grupo la frecuencia de parasitismo fue la misma que en los nidos con actividad y
huevos naturales. Por lo tanto se puede concluir que las picaduras no son
esenciales en la decision de parasitar un nido durante la etapa de puesta. Por
otro lado, el registro de las picaduras (o las marcas que éstas dejan en los huevos
de yeso) permiti6é determinar que los nidos sin actividad habian sido visitados por
los tordos, aunque no fueron parasitados, indicando que la actividad de los
hospedadores no es crucial para la localizacion de los nidos, pero si para que las

hembras parasitas decidan parasitarlos.

Ambos hospedadores reconocieron a la hembra de Tordo Renegrido en un
experimento en el que se presentaban dos modelos, el de hembra parasita y el de
una especie control. La especie mas parasitada (calandria) fue también la mas
agresiva ante la presencia del parasito, apoyando la hipétesis de clave de
nidificacion para explicar la manera en que los tordos encuentran los nidos. La
actividad de las calandrias en los alrededores del nido estuvo asociada
positivamente con la latencia de parasitismo, contradiciendo la prediccion de la
hipoétesis de actividad del hospedador. Las ratonas que construyeron nidos con
una base suficientemente alta como para reducir la entrada de la caja-nido
tuvieron una menor probabilidad de ser parasitadas, probablemente debido a
que esta disminucion en el tamano de la entrada a la cavidad restringio6 el acceso

de las hembras parasitas al nido.
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Conclusiones

El segundo experimento llevado a cabo durante este trabajo fue el que permiti6
determinar la importancia de los comportamientos de sincronizacion del
parasitismo y de picadura de huevos sobre el éxito de eclosion y la supervivencia
del parasito. En este experimento se formaron cuatro grupos de nidos en cada
uno de los hospedadores en los que se manipulé durante la etapa de puesta-
incubacién el niimero de huevos con los que se incubaba el huevo parasito y el
momento en que éste era puesto en el nido. Luego, durante la etapa de pichones
se manipul6 el numero de pichones del hospedador con los que el parasito
compartia el nido y el momento en que éste eclosionaba respecto al primer
pichoén del hospedador. En total se trabajaron con ocho grupos experimentales
durante la etapa de huevos y otros ocho grupos durante la etapa de pichones.
Los resultados indicaron que la sincronizacién del parasitismo no mejoré el éxito
de eclosién de los huevos de Tordo Renegrido en ninguno de los hospedadores,
pero si aumento6 la supervivencia del pichon parasito en los nidos del hospedador
de mayor tamano corporal (calandria). Ademas, la remocién de huevos del
hospedador debido a las picaduras no afect6 la eficiencia de incubacién en
ninguno de los hospedadores, pero aumenté la supervivencia de los pichones del

Tordo Renegrido en el hospedador de mayor tamario.

A la luz de los resultados presentados, pareceria existir una mayor presion de
seleccion para sincronizar el parasitismo y picar huevos del hospedador, en el
hospedador de mayor que en el de menor tamano. En efecto, ambos
comportamientos se dan en mayor medida en los nidos de calandria que en los
de ratona. Por lo tanto, aqui se propone que las hembras del Tordo Renegrido
podrian ajustar su comportamiento en funciéon del hospedador que utilizan. Esto
podria ocurrir de dos maneras. Silas hembras de tordo son generalistas a nivel
individual, la misma hembra deberia variar sus comportamientos de picadura y
sincronizacion en funcioén de la especie utilizada. Alternativamente, si las
hembras de tordo son generalistas a nivel poblacional pero especialistas a nivel
individual, distintas hembras parasitarian a hospedadores diferentes formando
razas hospedador-especificas y cada una presentaria comportamientos ajustados

a las caracteristicas del hospedador que utiliza.
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