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"...nena, como contarte, que el cielo esta en el suelo,
nena, como decirte, que el alquitran del camino

embriaga mas que el suave vino de Laujar..."

(Adaptado de una cancién de J. Sabina)
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El parasitismo de cria como estrategia reproductora

Las dltimas décadas han traido notables avances en el estudio de la
reproduccién de las aves, especialmente en temas como estrategias
reproductoras, seleccién sexual y cuidados parentales. Uno de los aspectos que
ha recibido primordial atencién y se ha afianzado con trabajos teéricos y
experimentales es la idea de los individuos como unidades sobre cuyos
genotipos actia directamente la seleccién natural (Dawkins 1982, 1988).
Individuos que adoptan diferentes estrategias para reproducirse, transmiten
de generacién en generacién un nimero diferente de copias de sus genes, por
lo que los genotipos de los individuos con mayor éxito reproductor o eficacia
biolégica se ven favorecidos por efecto de la reproduccién diferencial. Las
estrategias reproductoras estan a su vez moldeadas por otros cuestiones tales
como la filogenia y los factores ecolégicos a los que se ven sujetos los
individuos.

Todos los individuos se enfrentan a una decisién béasica a la hora de
reproducirse: cuanta energia dedicar a ello y como repartirla. La energia a
gastar en cada intento de cria esta limitada de varias formas, y una de las
mis importantes es la necesidad de cuidados parentales. Estos se pueden
definir como cualquier forma de comportamiento de los padres que incremente
la eficacia biolégica de su descendencia, es decir la supervivencia Yy
capacidad de reproduccién en el futuro (Clutton-Brock 1991). Los cuidados
parentales son casi universales entre los animales en mayor o menor grado, e
incluyen en su sentido mds amplio desde la produccién y provisionamiento de
huevos con reservas hasta el cuidado de los jévenes desde su nacimiento hasta
su total independencia alimentaria, pasando por la construccién de nidos,
alimentacién, defensa, etc (Clutton-Brock 1991). Entre las aves, ¥y

especialmente los paseriformes, podemos considerar la construccién del nido,
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la incubacién, el cuidado y alimentacién de los pollos dentro y fuera del nido
hasta que se independizan, como las tareas fundamentales relacionadas con el
cuidado parental. En las aves (y en los endotermos en general) el cuidado de
la progenie hace a los padres enfrentar un gasto energético préximo al maximo
posible, y su capacidad para conseguir alimento normalmente limita el nimero
de joévenes que pueden criar (Lack 1968, Clutton-Brock 1991).

Por lo tanto dentro de un marco de equilibrio dindmico entre costes y
beneficios, una estrategia reproductora que disminuya el gasto energético
eliminando la mayor parte de los cuidados parentales normales permitiria
aumentar la inversién de energia en el nimero de descendientes. Esto no es
posible en la mayoria de las especies de aves, ya que la supresién de algin
tipo de cuidado, como la incubacién o la alimentacién de los pollos, en
condiciones normales llevaria a un fracaso total de la reproduccidén. Sin
embargo, existe un grupo de especies de aves que han optado por esta
estrategia y no realizan cuidados parentales, excepto la formacidén y puesta
de los huevos: los parasitos de cria (Lack 1968, Payne 1977, Rothstein 1990).
Para ello interfieren en el flujo energético que va de padres a hijos en forma
de cuidados parentales en otras especies, manipulandolo a su favor, es decir
parasitan los cuidados parentales realizados por otras especies. A estas
especies que son parasitadas se las denominan hospedadoras, y se encargan de
la incubacién y cria de huevos y pollos de las especies parasitas, normalmente
en detrimento de su propia capacidad reproductora (Payne 1977, Rothstein
1990). E1 ahorro energético que representa esta estrategia permite invertir
en mayor nimero de huevos. Asi, el nimero de huevos por temporada en Cucilidos
parasitos es mayor que en los Cucilidos no parasitos (Payne 1977).

El fenémeno del parasitismo de cria se ha descrito fundamentalmente en
aves e himenépteros sociales (Payne 1977, Davies et al. 1989). Entre las aves

se da en las familias Cuculidae, Viduinae, Indicatoridae, Icterinae y Anatidae



Introduccién 4

(una sola especie), un total de unas 80 especies, lo que supone un 1% del
total de las especies de aves (Payne 1977, Rothstein 1990). Todas estas
especies no han recibido el mismo grado de atencién. Mientras que de algunas
practicamente se desconoce su biologia y ecologia reproductora, de otras
existe un elevado nimero de estudios. Las especies mejor estudiadas son el

cuco comin Cuculus canorus, los parasitos del género Molothrus y los del

género Vidua (ver revisién en Payne 1977 y Rothstein 1990).

Las cuestiones mejor estudiadas en las especies parasitas conocidas son
la tasa de parasitismo y las pérdidas ocasionadas por el parasito en el
hospedador. Los distintos sistemas parasito-hospedador son muy variables en
la forma y extensién en que el pardsito reduce el éxito reproductor del
hospedador. Generalmente se ve afectado por dos mecanismos distintos. En
primer lugar el comportamiento de los pardsitos adultos (normalmente de la
hembra), que suelen reducir el éxito de eclosién de los huevos del hospedador
al poner, retirando uno de los huevos o dafidndolos de formas diversas (ver
revisién en Sealy 1992). En segundo lugar, el comportamiento de los pollos
parasitos, que pueden eliminar a sus competidores en el nido de forma directa,
arrojandolos del nido o matédndolos, o de forma indirecta sometiéndolos a una
competencia por el alimento que desemboque en la muerte por inanicién. Por lo
tanto hay dos estrategias diferentes entre los pollos de aves parasitas: (1)
quedar solos en el nido para monopolizar los cuidados parentales ofrecidos por
los padres adoptivos, o (2) compartir el nido y los cuidados parentales con
los pollos del hospedador. Dentro del primer tipo se encuentra el cuco comin,
que expulsa a los huevos o pollos del hospedador después de eclosionar (Wyllie
1981). De la misma forma actian los pollos de las especies del género

Chrysococcyx (Lack 1968). En otras especies los pollos consiguen quedarse

solos matando a sus acompafantes en el nido, como ocurre en los paréasitos de

los géneros Tapera y Protodiscus, donde los pollos nacen con una especie de
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estilete en su pico con el que pinchan a los otros pollos, mediandolas
(Rothstein 1990). Al segundo tipo corresponden los géneros Clamator (Gaston
1976, Soler 1990) y Vidua (Payne 1977). En algunos casos el parasitismo no
causa un marcado efecto negativo en el hospedador (familia Viduinae, Payne

1977), y se ha descrito un caso en el que el parasitismo puede llegar a ser

beneficioso. Los pollos de Scaphydura oryzivora, aunque disminuyen el éxito
de su hospedador, eliminan del cuerpo de los pollos del hospedador unas larvas
de moscas parasitas, haciendo su supervivencia mayor que en nidos no
parasitados (Smith 1968).

El parasitismo proporciona un excelente medio para el estudio de
coevolucién. Los procesos coevolutivos ocurren cuando una especie cambia en
respuesta a presiones selectivas provenientes de otra(s) especie(s), y cuando
esta(s) especie(s) cambia a su vez como resultado de los cambios en la primera
especie. Se ha estudiado coevolucién en sistemas parasito-hospedador,
predador-presa y polinizadores-plantas, pero no se ha podido demostrar atn
ningin caso claro de coevolucién debido a que las interacciones normalmente
incluyen a mas de dos especies, lo que limita las posibilidades de
coevolucién. El1 parasitismo de cria constituye un sistema especialmente
adecuado para estudios coevolutivos debido a que muchas especies de hospedador
son parasitadas por una lnica especie de pardasito (Rothstein 1990). Esto puede
proporcionar ejemplos claros de relaciones coevolutivas. El coste debido al
parasitismo en el hospedador suele ser muy alto, como ya se ha comentado, por
lo que hay una fuerte seleccién en los hospedadores para la evolucién de
caracteristicas discriminatorias que reduzcan el efecto del parasitismo o lo
eviten por completo. Bajo estas circunstancias se producird una carrera de
armamentos evolutiva entre el pardsitoy el hospedador (Dawkins y Krebs 1979),
que presumiblemente provocara rapidos procesos coevolutivos.

La hipétesis de la carrera de armamentos entre parasitos y hospedadores
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se ve apoyada por diversos hechos, entre ellos el que el mimetismo de los
huevos de cuco esté directamente relacionado con la capacidad de
discriminacién de éstos por parte de los hospedadores (Brooke y Davies 1988)
y las fuertes respuestas anti-parasito de los hospedadores en comparacién con
especies no hospedadoras (Davies ¥y Brooke 1989). Si las respuestas anti-
parasito dependen de la exposicién previa a las presiones selectivas
procedentes del parasitismo, estas respuestas deben variar en funcién del
tiempo de duracién de la simpatria entre parasito y hospedador. Esta idea se
ha comprobado experimentalmente (Soler y Mgller 1990, Briskie et al 1992).

Existen dos cuestiones de dificil explicacién referentes al parasitismo
de cria: (1) Algunas especies hospedadoras no reconocen los huevos parasitos
a pesar de estar sometidas a tasas de parasitismo elevadas y (2) la mayoria
de las especies hospedadoras no reconocen COmMO extraiios a los pollos
parasitos, incluso aquellas que poseen una buena capacidad de discriminacién
de huevos miméticos y no miméticos. Estas dos cuestiones se han intentado
explicar desde dos puntos de vista, (a) retraso evolutivo y (b) situacidén de
equilibrio evolutivo.

(a) En el primer caso se asume que parasito y hospedador estén en medio
de una carrera de armamentos y las adaptaciones tardan un tiempo en aparecer,
tiempo durante el que una de las dos especies aventaja a la otra. Asi la falta
de determinados comportamientos que serian de esperar en los hospedadores (o
en los parasitos) se atribuye a la ausencia de los variantes genéticos
necesarios para desarrollar ese caracter, o a un retraso en la expansién de
los genotipos en las poblaciones (Brooke y Davies 1988, Davies y Brooke 1989b,
Rothstein 1990).

(b) Otros investigadores han sugerido la posibilidad de que en ocasiones
este puede no ser el caso, y la interaccién entre parasito y hospedador puede

ser una situacién de equilibrio evolutivo (Zahavi 1979, Rohwer y Spaw 1988).
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Se ha sugerido.por ejemplo, que los pollos parasitos representan para los
hospedadores un estimulo supernormal de cuya influencia no pueden liberarse
(Dawkins y Krebs 1979), alcanzandose una situacién de equilibrio evolutivo.
Al margen de esta hipétesis, recientes trabajos han aportado datos en favor
de los sistemas en equilibrio evolutivo, tanto en relacién con la tasa de
parasitismo como con el reconocimiento de pollos parasitos (Lotem et al 1991,
Lotem 1993).

La hipétesis del estimulo supernormal o superestimulo se ha intentado
comprobar en algunos sistemas (Davies y Brooke 1989b), aunque en general se
puede decir que se ha prestado menor atencién a las cuestiones relacionadas
con los pollos parasitos, tanto esta falta de reconocimiento (Rothstein 1982,
Payne 1982, Davies y Brooke 1988, 1989b) como la dieta de éstos (Gill 1982,

Mason 1986, Brooke y Davies 1989).

Especies objeto de estudio. Antecedentes.

En esta tesis se aborda el estudio de dos especies intimamente

relacionadas: el Crialo, Clamator glandarius, y la Urraca, Pica pica. El

crialo es un miembro de la familia Cuculidae, parcialmente migratorio, ya que
parte de sus efectivos pasan todo el afio en Africa, mientras que otra parte
migra hasta el Sur de Europa en primavera para reproducirse (Cramp 1985). Esta
especie parasita diferentes hospedadores, fundamentalmente cérvidos, y en
Europa su principal hospedador es la urraca (Valverde 1953, Jensen y Jensen
1969, Soler y Camacho 1983, Cramp 1985, Soler 1990).

La biologia de la especie es relativamente bien conocida. La mayoria de
los trabajos se dedican a la descripcidén de la biologia reproductora de la
especie (Mountford y Ferguson-Lees 1961, Valverde 1971, Alvarez y Arias de

Reyna 1974, Arias de Reyna et al. 1982, 1987, Soler 1990, entre otros), aunque
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también hay trabajos experimentales (Redondo y Arias de Reyna 1989, Soler
1990, Soler y Mgller 1990). Como en otras especies se ha prestado especial
atencién a la incidencia del parasitismo: porcentaje de nidos parasitados y
éxito reproductor del pardsito y del hospedador en nidos parasitados y no
parasitados (Valverde 1971, Alvarez y Arias de Reyna 1974, Arias de Reyna et
al. 1982, Soler 1990). También existe informacién sobre las caracteristicas
de los huevos (Alvarez y Arias de Reyna 1974), los gritos de peticién de
alimento por parte de los pollos (Mundy 1973, Redondo y Arias de Reyna 1988)
vy el crecimiento de los pollos (Valverde 1971, Soler y Soler 1991a).

El crialo puede poner uno o varios huevos por nido. Normalmente, estos
eclosionan unos dias antes que los de urraca (Cramp 1985). Los pollos no
arrojan fuera del nido los huevos del hospedador, sino que estos llegan a
eclosionar, y los pollos de urraca tienen que competir por el alimento con
el/los crialos, lo que los lleva en la mayoria de los casos a la muerte por
inanicién y a veces aplastamiento, ya que los crialos son mas grandes Yy
pesados y crecen mids deprisa (Cramp 1985, Soler y Soler 1991a). En varios
trabajos se han encontrado huevos de hospedador rotos en los nidos
parasitados, debido a picotazos del parasito o a la caida de sus huevos sobre
los del hospedador (Mountford y Ferguson-Lees 1961, Valverde 1971, Arias de
Reyna et al. 1982).

La urraca es un miembro de la familia Corvidae que se encuentra
distribuido por toda la regién Paleartica, siendo comin en toda clase de
habitats y especialmente en aquellos préximos al hombre (Coombs 1978). En la
Peninsula Ibérica se considera sedentaria (Fernandez-Cruz et al. 1980) y comin
y abundante con la excepcién del litoral entre Cadiz y Catalufia (De Juana
1980). Es un ave en general bien conocida debido a que ha sido objeto de
numerosos estudios desde la mitad de los afios 70 (Birkhead 1991). Estos

estudios han dado lugar a una gran cantidad de inforamcién referente a todos
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los aspectos de su biologia: reproduccién, relaciones jerarquicas,
alimentacién de adultos y pollos, etc. La mayoria de esta informacién se ha
recogido recientemente en un libro (Birkhead 1991). Sus relaciones con el
crialo han comenzado a estudiarse en profundidad desde diversos puntos de
vista en los tltimos afios, en los trabajos mencionados antes y otros.
Muchos de los trabajos en los que se citan datos de tasa de parasitismo
y éxito reproductor de crialo y urraca se han realizado en zonas donde la
presencia del crialo es conocida desde antiguo, y en los que la tasa de
parasitismo es relativamente baja. Sin embargo, el crialo esta expandiendo su
rango de distribucién geografica en las Gltimas décadas, extendiéndose por
Europa de Sur a Norte (Cramp 1985). Asi es posible encontrar poblaciones de
hospedadores que se hayan visto sujetas a diferentes tiempos de exposicién al
parasitismo. Esta circunstancia es de especial interés, ya que la interaccién
parasito-hospedador puede ser muy diferente en zonas donde el tiempo de
simpatria sea distinto, desde el punto de vista del éxito del parésito, la
tasa de parasitismo o las respuestas del hospedador. Soler (1990), basandose
en (1) que el crialo parasita regularmente otras tres especies de cérvidos y
(2) en que el nimero de huevos por nido y nimero de hembras poniendo en el
mismo nido es mayor que en otras zonas, concluydé que la Hoya de Guadix era una
zona que habia sido colonizada por los crialos recientemente. Esta conclusién
era apoyada por el hecho de que el primer crialo cazado en la regién data de
1962 y, sobre todo, por un estudio experimental (Soler y Mgller 1990) en el
gue se obtuvo que las urracas diferian en su capacidad de reconocimiento de
los huevos de crialo en funcién del tiempo de exposicidén al parasitismo. En
la Hoya de Guadix las urracas rechazaron un menor porcentaje de huevos

miméticos que en una zona de antigua simpatria.
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Objetivos y estructura de la tesis.

La Hoya de Guadix, que serd descrita con mayor profundidad en el
siguiente capitulo, cuenta por tanto con varias caracteristicas que la hacen
especialmente apropiada para llevar a cabo un estudio en detalle sobre la
relacién existente entre el crialo y la urraca, su principal hospedador. Las
mis importantes son: (1) la densidad reproductora de las urracas es nuy
elevada, (2) también los crialos son muy abundantes, ¥y (3) los nidos se
localizan principalmente en almendros, siendo de facil localizacidén y acceso.
Los objetivos que nos planteamos en esta tesis son los siguientes:

(1) Caracterizar los pardmetros reproductores del crialo y de la urraca
en un area de reciente simpatria, asi como el efecto del parasitismo en la
reproduccién de la urraca, y compararlos con dreas de antigua simpatria. Este
aspecto del trabajo no es algo novedoso, ya que se han publicado datos
previamente (Soler 1990). Sin embargo, se han utilizado esos datos anteriores
més los obtenidos durante los afios 1990, 1991 y 1992 para, aumentando
notablemente los tamafios de muestra, realizar los analisis que se llevaron a
cabo en el trabajo anteriormente citado (Soler 1990) y otros nuevos, ampliando
el conocimiento de la biologia y ecologia reproductora de esta especie. Estos
datos constituyen uno de los capitulos de un libro sobre parasitismo de cria
que se encuentra en prensa en estos momentos (The Ecology and Evolution of
Brood Parasitism, SI Rothstein Ed.). Esta informacién se recoge en el Capitulo
IV de la tesis.

(2) Comprobar si, como se ha descrito para otras especies de
hospedadores, las urracas obtienen beneficios, en términos de una menor tasa
de parasitismo, mediante su agrupacidn espacial y/o sincronia temporal durante
la época de cria.

(3) Describir la dieta proporcionada a los pollos de urraca en nidos sin
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parasitar.

(4) Describir la dieta proporcionada a los pollos parasitos y del
hospedador en nidos parasitados, un aspecto del que existe poca informacién
para la mayoria de las especies.

(5) Comprobar si los pollos de crialo reciben mas alimento que los de
urraca en nidos parasitados y por que motivo. Analizar experimentalmente los
factores responsables del reparto preferencial de alimento a los pollos
parasitos.

(6) Comprobar si las urracas adultas pueden reconocer a los pollos de
crialo como extrahos.

(7) Comprobar si los pollos parasitos representan un superestimulo para
los hospedadores.

La estructura de esta tesis viene definida, ademds de por la
incorporacién de tres capitulos introductorios y generales (I, Introduccién,
11, Area de estudio y III, Metodologia general), por la presentacién de cinco
capitulos estructurados como unidades independientes y manuscritos preparados
para mandar a publicar, por lo que pueden leerse en cualquier orden. En el
caso del capitulo VI, se han reunido dos manuscritos diferentes para evitar
repeticiones que resultarian tediosas.

En el capitulo IV se aborda el estudio de la biologia reproductora del
crialo y la urraca en la Hoya de Guadix, la tasa de parasitismo, el
comportamiento de puesta, nimero de huevos por nido, nimero de hembras
poniendo en el mismo nido, los éxitos reproductores de crialo y urraca y las
formas en que el crialo reduce el éxito de la urraca.

El capitulo V analiza el patrén de dispersién espacial y temporal de los
nidos en las distintas zonas de nuestra drea de estudio, y sus consecuencias
sobre la tasa de parasitismo.

El capitulo VI incluye el andlisis de la alimentacién que las urracas
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adultas proporcionan a los pollos, desde dos puntos de vista: una descripcioén
de la dieta en nidos sin parasitar, analizando su variacién segin la edad de
los pollos y la disponibilidad de presas en el medio, y por otro lado, la
comparacién de la dieta proporcionada a pollos de crialo y de urraca en nidos
parasitados y el andlisis experimental de las causas del reparto preferencial
de cebas a los pollos paradsitos. Se discute la hipétesis del superestimulo.

El capitulo VII recoge los resultados de un experimento en el que se
pretende comprobar si las urracas tienen capacidad para reconocer o no a los
pollos parésitos. Este experimento ofrece también datos para discutir la
hipétesis del superestimulo.

En el capitulo VIII se resumen las conclusiones obtenidas en los
distintos trabajos que componen la tesis, y finalmente en el capitulo IX se
recogen todas las referencias bibliograficas citadas en los capitulos

anteriores.
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El trabajo de campo se realizd en la Hoya de Guadix, una altiplanicie
situada a una altitud media de 1000 metros s.n.m. en el Sur de Espana,
provincia de Granada, UTM 30SVG683. Esta regién estd sujeta a un clima
mesomediterrdneo con ombroclima semidrido (Rivas Martinez 1981). Los
materiales de la zona son blandos y conforman una llanura en la que los cursos
de agua han ejercido una fuerte erosién que originé ramblas con marcadas
pendientes. La vegetacidn es en general escasa y degradada. Los usos agricolas
y ganaderos y un fuerte proceso de deforestacién han originado el paisaje
actual en el que ademds de las ramblas destacan grandes extensiones
desarboladas, cultivos de cereales de secano, barbechos y zonas removidas y
abandonadas donde se asientan comunidades de plantas de escaso porte de
cardcter nitréfilo. Distribuidas por los llanos hay areas arboladas mas o
menos aisladas, las mayores correspondientes a encinares muy aclarados, ¥y
otras en relacién con asentamientos humanos (cortijos) y zonas cultivadas. Los
l1lanos estéan limitados al Norte por la Sierra de Baza y al Sur por Sierra
Nevada; es en las proximidades de estas sierras donde la vegetacidén se hace
mas densa y rica. En especial a los pies de Sierra Nevada, en el Marquesado
del Zenete, el paisaje cambia para convertirse en Vega. En esta zona
encontramos mayor cantidad y tipo de cultivos, con muchas parcelas dedicadas

a los almendros (Prunus dulcis).

Crialos (Clamator glandarius) y urracas (Pica pica) son abundantes por

toda la regién en las édreas arboladas; Se ha trabajado en varios puntos
diferentes dentro de la Hoya de Guadix (Figura 1), que hemos reunido en tres
zonas principales por su situacidn geografica y similaridad:

- Guadix. Denominamos asi a las llanuras cerealistas préximas a la
ciudad de Guadix, situadas a unos 1000 m s.n.m, y que presentan manchas de

vegetacién arboérea, fundamentalmente encinas (Quercus ilex) y almendros

(Prunus dulcis) donde anidan las urracas. Aqui se incluye el encinar adehesado
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1200

Figura 1: Situacién de los principales puntos de estudio dentro de la Hoya de Guadix.
1- Hernan Valle, 2- Fuente Alamo, 3- Ladihonda, 4- Hueneja, 5- Carretera, 6- La Calahorra, 7-
Ferreira, 8- Dolar. Se muestra la situacién de la carretera N-324 y las curvas de nivel.

de Ladihonda y los cultivos y almendros de Fuente Alamo y Hernan Valle,
situados en los inicios de la Sierra de Baza. Fuente Alamo es el principal
punto de estudio dentro de esta zona; es una antigua cortijada situada en
medio del llano, con cultivos de cereales de regadio y parcelas de almendros
y con una cobertura de arboles muy pequefia, a pesar de lo cual las urracas son
muy abundantes (ver Capitulo V).

- Hueneja. Esta zona se encuentra a una distancia entre 20 y 30 km de
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Guadix, en direccién a Almeria, y es una llanura cultivada con cereales de
secano y barbechos, con almendros dispersos, junto a la estacién de
ferrocarril de Hueneja. Incluye también para los afios 1991 al 1993 los campos
que rodean la carretera N-324 (Guadix-Almeria) entre los kildémetros 236 y 245,
donde ademas de algunas plantaciones de almendros, hay arboles al borde de la
carretera que las urracas utilizan con mucha frecuencia. Los dos puntos tienen
una densidad de arbolado y de urracas similar (ver Capitulo V).

- La Calahorra. Zona situada entre Guadix y Hueneja, incluye tres puntos
diferentes: las vegas de La Calahorra (ahos 1990-1993), Ferreira y Dolar
(1992-1993), situadas al pie de Sierra Nevada. De ellos, el lugar mas
importante en este estudio es la vega que rodea el pueblo de La Calahorra,
donde se ha realizado la mayor parte del trabajo. En estas vegas son comunes
parcelas con almendros y los cultivos de regadio y secano. La estructura y uso
del habitat es similar en los tres puntos que ademids estan muy préximos entre
si. La densidad de arbolado es en general mayor que en las otras zonas, y las

urracas son muy abundantes (ver Capitulo V).
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METODOLOGIA GENERAL
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La base de esta Tesis es el trabajo con los nidos de urraca (Pica pica),
ya que toda la informacién usada proviene de ellos. La temporada de cria de
las urracas de la Hoya de Guadix comienza a finales de Marzo, y en esta época
se realizaron las primeras visitas a las zonas de estudio para localizar los
nidos. Se recorrian estas zonas revisando uno por uno los arboles, y una vez
encontrado un nido se subia hasta él para comprobar si se trataba de un nido
del afio y en que estado estaba: en construccién o terminado, y mas adelante
si tenia huevos, pollos etc. La situacidén del nido se marcaba en un plano y
cada arbol y nido se sefalaban individualmente con una clave que recogia zona
y nuimero de nido. Los afios 1992 y 1993 se utilizaron fotografias aéreas
(escala 1:8000) para dibujar los planos y la situacién de los nidos, de forma
que se pudieran medir con exactitud las distancias entre nidos y las
densidades. A partir de la aparicidén de los primeros nidos con huevos todos
eran revisados al menos una vez por semana, aunque durante los periodos clave,
como puesta, eclosién y abandono del nido, se visitaban cada dos dias siempre
que fuera posible. Durante estas visitas se recogia informacién referente a
los siguientes parametros: fecha de puesta, tamafo de puesta, si el nido
estaba o no parasitado, fecha de eclosidén, namero de huevos eclosionados, etc.
El dia 1 de Abril se considera como el primer dia de la temporada para asignar
las fechas de puesta y de eclosidén. La fecha de puesta es la fecha en que
aparecié el primer huevo en el nido, y se calculé con exactitud siempre que
se encontrd el nido en mitad de la puesta y teniendo en cuenta que la urraca
pone un huevo cada dia. La fecha de eclosién es la fecha en que eclosioné el
primer huevo. Se consideraron parasitados todos aquellos nidos que tuvieron
uno o mas huevos de crialo en algin momento del periodo de cria. Al final del
periodo de estancia en el nido los pollos eran anillados, pesados y medidos.
El nimero de veces que se visitaba cada nido era variable, dependiendo del

tipo de informacidén a recoger o del experimento a realizar.
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Las manipulaciones de los pollos necesarias para conseguir la
informacién contenida en esta tesis estuvieron basadas fundamentalmente en la
obtencién de muestras alimenticias. Para ello se utilizé el método del collar
o de la ligazén cervical (Kluijver 1933). Este método consiste en colocar
alrededor del cuello de los pollos una ligazén (en nuestro caso un alambre
recubierto con plastico de diversos colores que permitia identificar
individualmente a los pollos) de forma que no puedan tragar la comida pero que
no les impida respirar con normalidad. El collar se mantiene un tiempo
variable y después se recoge el alimento. Métodos alternativos para obtener
informacién sobre la dieta de los pollos son la observacién directa, solo
valida para presas de gran tamafio y que no es posible con la urraca, ya que
la comida es transportada en la bolsa gular (Birkhead 1991), los contenidos
estomacales, que necesitan sacrificar a los animales, y la administracién de
eméticos para producir regurgitacién, que, ademds de no ser totalmente
efectivos, pueden provocar trastornos en el ave (Henry 1982). También se han
usado los excrementos (Davies y Brooke 1989), en los que la identificacidn de
las presas es dificil.

Los collares permanecian puestos en los pollos durante un tiempo de
entre 3 y 4 horas, el mas adecuado para conseguir muestras segin nuestra
experiencia previa. La tasa de cebas en las urracas varia entre 0,7 y 1,5
visitas al nido por pollo y por hora (Buitron 1988), pero en nuestra zona de
estudio los adultos tardan mucho en volver a los nidos tras la manipulacidn
de los pollos (observacién personal), de forma que una hora después pueden no
haber regresado a cebar. Mas de 4 horas podian producir que los pollos
regurgitasen la comida. A veces se encontraban masas compactas de alimento en
la taza del nido, producto de la regurgitacién de algin pollo. Si habia una
sola masa de comida y un solo pollo con la boca vacia se consideraba que le

pertenecia a él. Siempre que hubo mds de una masa de alimento o pollo con la
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boca vacia no se consideré la experiencia en los analisis. Las muestras de
alimento de cada pollo se almacenaron en frascos con alcohol al 40%. Cada
frasco llevaba una etiqueta donde se especificaba fecha, hora de puesta y
retirada de los collares, peso y edad de los pollos. Los pollos eran pesados
cuando se les colocaban los collares y al serles retirados.

El método por otro lado presentan grandes ventajas: resulta
completamente inocuo para los pollos. Ademas de ello las presas se recogen en
un estado excelente para su identificacién y medida, haciendo posible
cuantificar no solo la cantidad de comida aportada al nido en conjunto, sino
también la aportada a cada pollo individualmente, punto este de primordial
importancia en nuestros experimentos.

Cada muestra de alimento fue analizada bajo una lupa 7X12 ¥y las
diferentes presas fueron identificadas, hasta Familia siempre que fue posible
(cada grano de cereal fue considerado una presa). Tras la identificacién las
presas se midieron individualmente con un calibre (precisién 0,01 mm). La
biomasa se estimé como miligramos de peso seco para evitar errores debidos a
diferentes niveles de secado de las muestras; para ello las muestras se
colocaron en un sobre de papel de filtro y se secaron en una estufa hasta que
alcanzaron peso constante a 60° centigrados, y posteriormente todas las presas
fueron pesadas en una balanza de precisién (0,0001 gramos). La biomasa media
de cada taxén se calculé reuniendo todos sus ejemplares, pesandolos y
dividiendo el peso por el nimero de ejemplares.

El método concreto de cada uno de los estudios y de los experimentos se
describira detalladamente en el apartado de Métodos de cada capitulo.

Para los analisis estadisticos hemos seguido a Sokal y Rohlf (1979),
calvo (1979), Zar (1984) y, cuando eran necesarios tests no paramétricos, a
Siegel (1988). En cada capitulo se encontrara una descripcién mads concreta del

tratamiento estadistico. Los valores que se dan en el textoy las tablas son,
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mientras no se indique lo contrario, la media mas/menos el error esténdar (x
+ ES). Las tablas y figuras estéan numeradas independientemente para cada

capitulo.
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CAPITULO IV. EXITO REPRODUCTOR DE UN PARASITO DE
CRIA, EL CRIALO, Y SU PRINCIPAL HOSPEDADOR, LA

URRACA, EN UN AREA DE RECIENTE SIMPATRIA
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INTRODUCCION

Una de las cuestiones mas interesantes en los estudios de las relaciones
parasito-hospedador es la extensién en que el parasito reduce el éxito
reproductor del hospedador, ya que es variable y en funcién de ella las
presiones selectivas envueltas en los procesos coevolutivos que ocurren entre
pardsito y hospedador seran mds o menos fuertes (ver Capitulo I). Las zonas
de reciente simpatria son lugares de especial interés para el estudio de estas
relaciones, ya que se ha comprobado que las respuestas de los hospedadores no
estdn bien desarrolladas (Soler y Mgller 1990) y que en estas zonas, altas
tasas de parasitismo pueden ocasionar rapidos cambios en las respuestas por
parte del hospedador (Nakamura 1990).

En este trabajo se utilizan datos recogidos entre 1982 y 1992, aunque
basicamente en los tres ultimos afios, 1990 al 1992, en nuestra zona de estudio
en Guadix y en otra zona cerca de Granada, Santa Fe, zona con un periodo de
simpatria entre crialos y urracas mas largo (Soler 1990, Soler y Mgller 1990,
pero ver Zuiiiga y Redondo 1992). Con estos datos describiremos los principales
aspectos de la biologia reproductora del crialo en una zona de reciente
simpatria, su influencia en el éxito reproductor de su hospedador, y las

diferencias con areas de antigua simpatria.

METODOS Y AREA DE ESTUDIO

El trabajo de campo se realizé fundamentalmente en los afios 1990-1992,
aunque se utilizan datos de anos anteriores (1982-1989). El total de nidos
encontrados en todo el periodo fue de 437, 244 de ellos parasitados, pero el
tamafio de muestra es menor en los distintos andlisis debido a que solo se

utilizaron los nidos no experimentales y/o aquellos de los que se conocia toda
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la informacién. Los nidos de urraca se localizaron y revisaron tal y como se
indica en el capitulo III.

Para los analisis de cambio con la fenologia se han considerado clases
fenolégicas de 10 dias comenzando el 1 de Abril. Al revisar los nidos se
examinaron los huevos detalladamente para comprobar su estado, y se marcaron
cada uno con un namero distinto. Aquellos que sufrian algin desperfecto eran
clasificados como abollados, cuando presentaban uno o mds bollos en la
cascara, agrietados, si se observaban grietas en su superficie, o picados,
cuando la cascara presentaba un agujero que pareciera producto claro de un
picotazo. Si desaparecia algin huevo ya marcado y aparecian sehales de yema
en otros huevos o en el nido, se consideraba como huevo roto. El tamano de
puesta es el nimero de huevos en el nido transcurridos unos dias desde el
final del periodo de puesta, sin tener en cuenta los que desaparecieron
después de marcarlos. Se visitaron los nidos en los dias en los que los huevos
debian eclosionar para saber cuantos pollos nacian, y unos dias antes de que
dejaran el nido para saber cuantos habian sobrevivido. Asi se obtuvo la
informacién para calcular el éxito reproductor, que se ha cuantificado con
tres variables diferentes: éxito de eclosién, o porcentaje de huevos que
eclosionan, éxito de cria, o porcentaje de pollos que sobreviven hasta dejar
el nido, y éxito reproductor o porcentaje de huevos puestos que producen
jovenes que dejan el nido. En base a las caracteristicas de forma y color de
los huevos y de las fechas de puesta, se determiné cuantas hembras diferentes
de crialo habian puesto en cada nido parasitado.

El trabajo de campo se llevé a cabo en 4 zonas diferentes, las 3 de la
Hoya de Guadix consideradas en el capitulo II y Santa Fe, a 14 km de Granada
y una altitud de 700-800 m s.n.m. Se trata también de una zona cerealista con

bosquetes de tarajes (Tamarix gallica) y algunas encinas dispersas. Este area

es de mas antigua simpatria que Guadix (Soler 1990).
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RESULTADOS Y DISCUSION

Incidencia del parasitismo

En la Hoya de Guadix se encuentran cinco especies de cérvidos. Segun

Soler (1990), el Cuervo, Corvus corax, no ha sido parasitado (26 nidos), la

Grajilla (Corvus monedula) y 1la Chova (Pyrrocorax pyrrocorax) solo

esporadicamente (6/290 y 8/162 nidos respectivamente) y la Corneja, Corvus
corone, lo es raramente (4/47). Por lo tanto la urraca debe ser considerada

el principal hospedador del crialo, con un 55,8% de nidos parasitados (Tabla

Guadix Hueneja La Calahorra Hoya de Guadix Santa Fe
(TOTAL)
Afios T P % T P b4 T P % T P F4 T P %
1982 6 5 83,3 6 5 83,3 - - - 12 10 83,3 4 2 50,0
1983 28 9 32,1 10 3 30,0 - - - 38 12 31,6 8 4 50,0
1987-88 - - - 7 2 28,6 - - - 7 2 28,6 - - -
1989 21 5 23,8 13 6 50,0 - - - 34 11 32,4 26 5 19,2
1990 18 9 50,0 18 13 72,2 35 11 31,4 71 33 46,5 - - -
1991 19 10 52,6 40 31 77,5 52 24 46,2 111 65 58,6 - - -
1992 32 18 56,3 39 29 74,4 93 64 68,8 166 111 66,9 - - -

TOTAL 124 56 45,2 133 89 66,9 180 99 55,0 437 244 55,8 38 11 28,9

Tabla 1: Tasa de parasitismo por parte del crialo en nidos de urraca segun la zona
de estudio y el aifio. T= numero total de nidos encontrados, P= numero de nidos
parasitados, %= porcentaje de nidos parasitados.

1).

La tasa de parasitismo varié con los afios y las zonas. Hueneja es la
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zona que presenta una mayor incidencia de parasitismo (66,9%), tasa que fue
significativamente mayor que las de Guadix (45,2%, X*= 12,35, p= 0,0004) y La
Calahorra (55,0%, X?= 4.51, p= 0,03). Esto podria ser una consecuencia de que
las urracas en Hueneja ponen mas tarde, al menos que en La Calahorra (Hueneja
32,6 + 1,65, n= 92; La Calahorra 27,2 * 0,92, n= 140; t= 3,04, p= 0,003). Sin
embargo las diferencias con Guadix (30,9 * 1,36, n= 93) no fueron
significativas (t= 0,75, p= 0,45). El retraso de una zona concreta podria
hacer que al final de la temporada la disponibilidad de nidos fuese mayor que
en las otras y por tanto la tasa de parasitismo mas elevada. No obstante, la
tasa de parasitismo también puede variar entre zonas en funciéon de la
organizacién espacial de las urracas en cada zona (ver Capitulo V), y esta
puede ser otra explicacién de las diferencias entre zonas.

El porcentaje de nidos parasitados también varié con los afios (Tabla 1;
X%= 33,46, g.1.= 6, p< 0,0001), y muestra una clara tendencia a aumentar en
los Gltimos afios de estudio, 1990, 1991 y 1992 (Tabla 1; X%*= 10,4, g.l.= 2,
p= 0,006).

La tasa de parasitismo es significativamente mayor en la Hoya de Guadix
que en Santa Fe (Tabla 1; X%= 10,17, p= 0,0014) y también que los porcentajes
citados en la literatura: 6% (1/17, Valverde 1971), 2,4% (4/164, Alvarez y
Aria de Reyna 1974) y 22,2% (14/63) y 19% (16/84) en 2 afos diferentes (Arias
de Reyna et al. 1982).

La mayor tasa de parasitismo en un area de reciente simpatria entre
parasito y hospedador puede ser atribuida fundamentalmente a la falta de
métodos de defensa del hospedador, tanto defensa directa del nido como el
rechazo de huevos parasitos. También cabria la posibilidad de que las areas
de nueva simpatria fuesen 4reas en las que los parasitos son mucho mas

abundantes, y su mayor tamaho poblacional se reflejase en una gran tasa de

parasitismo.
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parasitismo con la fenologia, mientras que en 1992 solo existieron
diferencias en La Calahorra (X*= 12,28, g.l.= 4, p= 0,02). El1 mayor tamano de
muestra correspondiente a 1992 y La Calahorra hacen que la tendencia general
de aumento de la tasa de parasitismo con la fenologia sea significativa.

Una posible explicacién al aumento del porcentaje de parasitismo con la
fenologia es que el crialo pone sus huevos en 3 series (Arias de Reyna et al.
1982), con lo cual la Gltima serie coincide con el final del periodo de cria
para las urracas, y la disponibilidad de nidos es méas baja produciendose asi
un aumento en el porcentaje de parasitismo (Figura 1 A). Apoyando esto se
obtuvo una relacién negativa entre disponibilidad y fenologia en los tres
afios, considerando para cada clase fenolégica los nidos disponibles por afo
y zona (r= -0,41, p< 0,0001, n=158).

Tampoco hubo diferencias entre el nimero de huevos parasitos por nido
para cada clase fenolégica (ANOVA de Kruskal-Wallis H (6,175)= 11.71, p=
0,07), aunque si una tendencia a que auméntaran con la fenologia (Figura 1,
B; Rs= 0,88, p= 0,04, n=8). Esta tendencia se debe también a los resultados
del afio 1992, en el que si fue significativa (1%= 0,76, p= 0,05, n=7),
mientras que no lo fue en 1990 y 1991 y puede ser explicada igualmente por la
disminucién en el nimero de nidos disponibles, ya que el nimero de huevos por
nido estuvo negativamente relacionado con los nidos disponibles por afio, zona
y clase fenolégica solo para 1992 (r= -0,23, p= 0,03, n=94), no habiendo
relacién significativa en los otros dos afos.

Esta variacién interanual en las tendencias de aumento de la tasa de
parasitismo y el numero de huevos por nido con la fenologia puede ser debida
a cambios en la distribucién temporal de los nidos activos durante la
temporada, a diferente nimero de hembras en el a4rea cada afno, o a variaciones

en la organizacién social de las urracas (Capitulo V).
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Comportamiento de las hembras de crialo al poner

Los pardsitos de cria normalmente pican o retiran al menos un huevo del
hospedador al poner el suyo (Payne 1977, Wyllie 1981, Brooker et al. 1988).
En el caso del crialo, algunos investigadores han encontrado huevos dafiados
o retirados del nido (Mountford y Fergusson-Less 1961, Valverde 1971),
mientras que otros no (Alvarez y Arias de Reyna 1974, Arias de Reyna et al
1982).

En este estudio, el 68,45% de los nidos parasitados tenian algin huevo
roto (n=206), pero ningin nido no parasitado los presentaba. De los nidos que
tenian huevos rotos (n= 141), 40 de ellos (28,37%) tenian un solo huevo roto,
mientras que 31 nidos tenian dos, 31 tres, 21 cuatro, nueve cinco, y otros
nueve mas de cinco.

La mayoria de los huevos rotos estaban abollados (48,1%, n= 214) o
agrietados (43,1%). Los bollos se deben a la caida del huevo de crialo sobre
los huevos de urraca, ya que el huevo de crialo es de céscara mas gruesa y
resistente (Brichambaut 1973). Las grietas son la consecuencia de los choques
que se producen entre los huevos al entrar y salir rapidamente la hembra de
crialo del nido. Un 17,8% de los huevos rotos tenian sefhales claras de haber
sido picados. Este comportamiento de destruccién de algunos huevos del
hospedador al poner puede ser claramente beneficioso para el crialo al
disminuir el nimero de futuros competidores para sus pollos.

La retirada de un huevo del hospedador es un comportamiento frecuente
en los pardsitos, realizado por las hembras al poner su huevo (Payne 1977,
Brooker et al. 1988). Sin embargo, ni en este estudio ni en otros (Arias de
Reyna et al. 1982) se ha observado en el crialo. Tampoco esta citado en

Clamator jacobinus (Liversidge 1971, Gaston 1976). La ausencia de este

comportamiento en el género Clamator puede ser debida al hecho de que estas
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especies utilizan como hospedadores aves de un tamafio normalmente superior al
suyo. Esto puede hacer que los huevos del hospedador sean demasiado pesados
y dificiles de retirar del nido, y ademas también puede influir el hecho de
que se necesitaria mucho tiempo para hacerlo. Esto es muy arriesgado cuando
el hospedador es de mayor tamafio, debido a la posibilidad de que descubra al
parasito en el nido o sus cercanias y lo ataque.

Las abolladuras que presentan los huevos de urraca deben de ser
fundamentalmente el resultado del golpe sufrido al caer sobre ellos el huevo
de crialo, ya que las hembras ponen desde el borde del nido, sin llegar a
echarse sobre la taza (Arias de Reyna et al. 1982). Aunque algunos autores han
sugerido que también los huevos de crialo pueden verse dafiados en este proceso
(Gaston 1976, Arias de Reyna et al. 1982), no se ha encontrado ningin huevo
de crialo bollado o agrietado en los 214 nidos parasitados en los que se ha
registrado el nimero de huevos rotos y el tipo de rotura en este trabajo. Este
resultado apoya la idea de que este tipo de comportamiento de puesta
selecciona huevos de cascara especialmente dura (Lack 1968, Brichambaut 1973).
Ademas este comportamiento puede ser una estrategia indirecta para reducir el
ntimero de futuros competidores por el alimento con el pollo de crialo y ha

sido también descrito para Clamator jacobinus (Gaston 1976). La puesta en el

género Clamator resulta considerablemente mas corta que en el cuco, Cuculus
canorus, que utiliza unos 10 segundos (Wyllie 1981). El crialo no tarda mas
de 3 segundos segin Arias de Reyna et al. (1982); nuestras observaciones de
puesta son de un tiempo entre 1 y 3 segundos (7 ocasiones). Como ya se ha
apuntado antes, una puesta lo mas rapida posible es mds ventajosa en Clamator
debido a que el ser sorprendido en un nido por el hospedador seria mucho méas
costoso para estos parasitos (sus hospedadores son de mayor tamafno) que para
los del género Cuculus (sus hospedadores son mas pequefios).

Las urracas retiran del nido los huevos mas dafiados y por ello el tamano
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de puesta en nidos parasitados es mads pequefio que en nidos sin parasitar
(Soler 1990). En Guadix los nidos parasitados tuvieron un tamafio de puesta
significativamente menor que los no parasitados (5,25 * 0,14, n= 190 y 6,48
+ 0,11, n= 154 respectivamente; t= 6,58, p< 0,001).

Si romper huevos de urraca en los nidos parasitados es ventajoso para
los crialos, seria de esperar que conforme aumente el nimero de huevos de
parasito por nido aumente también el numero de huevos de urraca rotos. Como
las urracas retiran los huevos mas danados, para comprobar esto hay que
analizar la relacién entre el nimero de huevos de crialo y el nimero de huevos
de urraca no dafiados. De acuerdo con la prediccién anterior, existe una

correlacidén negativa entre unos y otros (rs= -0,26, p= 0,0001, n=202).

Namero de huevos de crialo por nido

En nuestra zona de estudio hubo normalmente mds de un huevo de crialo
por nido de urraca parasitado (Tabla 2). El1 61,4% y el 30% de los nidos
parasitados en la Hoya de Guadix y Santa Fe respectivamente tenian mds de un
huevo de crialo. Un 33,1% de los nidos parasitados tenian varios huevos de la
misma hembra.

Las hembras de crialo y otras especies del género Clamator ponen mas de
un huevo en cada nido del hospedador (Rowan 1983). Segin Soler (1990), de
acuerdo con datos de trabajos anteriores el crialo pone una media de 1,4 *
0,06 (n=101) huevos por nido. Esto es contrario a la norma general en
parasitos de cria, un solo huevo por nido (Payne 1977), y puede estar en
relacién de nuevo con el tamafio relativo de los hospedadores del género
Clamator. Al ser estos aves de mayor tamafno pueden ser capaces de criar mas
de un pollo parasito en cada nido.

En los tres afios principales de estudio (1990 a 1992) en la Hoya de
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Numero de huevos de crialo por nido

Afios 1 2 3 4 5 6 17 8 9 10 11 12 n X SE
1982-88 6 8 7 - 1 - - - - - - - 22 2,2 0,21
1989 7 3 1 - - - - - - - - - 11 145 0,21
1990 11 6 2 2 1 4 - 1 2 - 1 1 31 3,7 0,58
1991 27 17 11 3 1 1 1 - - - - - 61 2,0 0,17
1992 39 34 12 8 9 3 1 1 - 1 - - 108 2,4 0,17
Zona
Guadix 23 18 6 2 I 1 1 1T - - 53 2,2 0,26
Huene ja 26 22 19 7 2 5 1 1 1 - 1 1 86 2,8 0,24
La Calahorra 41 28 8 4 9 3 1 - - - - - 94 2,2 0,16
Hoya de Guadix 90 68 33 13 12 8 2 2 2 1 1 1 233 2,4 0,12
(TOTAL)
Santa Fe 7 1 2 - - - - - - - - - 10 . 0,27
(TOTAL)

Tabla 2: Numero de huevos de crialo por nido parasitado segun afio y zona.

Guadix, se han encontrado diferencias significativas para la interaccién afio
y zona en el nimero de huevos por nido (ANOVA de dos vias F= 5,94, g.l.= 4,
p= 0,0002). Las diferencias fueron también significativas considerando solo
los afios (F= 7,92, g.l.= 2, p=0,0005), como consecuencia de que en el afio 1990
se registré un elevadisimo nimero de huevos por nido (3,7 *+ 0,58; Tabla 2),
y casi significativas considerando solo las zonas (F= 2,86, g.1.= 2, p=0,06),
ya que Hueneja presentdé un nimero de huevos por nido mayor que las otras dos
zonas (Tabla 2), resultando las diferencias significativas: durante 1990 a
1992 la media para Hueneja fue de 2,97 * 0,28 (n= 70), mientras que para las
otras dos zonas conjuntamente fue de 2,26 * 0,15 (n=131; t= 2,4, p= 0,015).

Hueneja por tanto es la zona de mayor tasa de parasitismo y donde el
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nimero de huevos por nido es mayor. Estas diferencias entre areas tan préximas
en el mismo afio y entre afios consecutivos sugieren que el nimero de individuos
que vuelven cada primavera es diferente, y que ademds su éxito parasitando en
cada una de las zonas puede variar en funcién de alguna variable.

En Santa Fe se registré un promedio de 1,5 huevos de crialo por nido
(Tabla 2), muy similar al ya citado de la literatura y significativamente
menor al de la Hoya de Guadix (t= 3,1, g.l.= 241, p< 0,05), al igual que
ocurre con los datos de la literatura (t= 8,4, g.l.= 332, p< 0,05).

Poner mas huevos por nido es claramente ventajoso para el crialo en la
Hoya de Guadix, ya que se encontré una correlacién positiva entre el nimero
de huevos puestos y el de huevos eclosionados (r= 0,80, p< 0,0001, n=125) y
también con el nimero de pollos que volaron por nido (r= 0,62, p< 0,0001, n=

125).

Efecto del nimero de huevos de crialo por nido en el éxito reproductor

de crialos y urracas

El ntmero de huevos de crialo eclosionados y el de pollos de crialo
volantones esta positivamente correlacionado con el nimero de huevos puestos
por nido (Ver apartado anterior). Sin embargo a partir de 4 huevos por nido
disminuye el éxito de eclosién, el de pollos volantones y el éxito de cria,
siendo significativamente menores que para 1 a 4 huevos por nido (Tabla 3; X%=
12,04, p< 0,001; X?= 34,02, p< 0,001; X*= 38,80, p< 0,001; g.l.= 1,
respectivamente). Esto es debido a que a partir de 4 huevos por nido el namero
de huevos que no eclosionan y la mortalidad de pollos son considerablemente
mayores.

El nimero de huevos de crialo por nido también afecta al éxito

reproductor de la urraca (Tabla 3). Existe una correlacién negativa entre
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Numero de
huevos de crialo n Huevos Huevos Pollos Exito de  Exito de Exito
por nido puestos eclosionados volantones  eclosidn cria reproductor
(X ¢ ES) (X t ES)
Clamator glandarius
1 44 44 0,82 % 0,06 0,82 ¢ 0,06 81,8 100 81,8
2 3 ™ 1,70 20,10 1,57 ¢ 0,11 85,1 92,1 78,4
3 a1 63 2,14 0,17 1,90 ¢ 0,17 1,4 88,9 63,5
4 6 24 2,67 t 0,49 2,33 ¢ 0,42 66,7 87,5 58,3
5 8 40 3,63 £ 0,53 2,25 10,49 12,5 62,1 45,0
6 4 24 4,50 t 1,50 1,75 £ 0,85 75,0 38,9 29,2
1-12 5 44 5,20 % 0,97 3,60 ¢ 0,24 59,1 69,2 40,9
Pica pica
1 39 233 1,69 0,32 1,15 0,25 28,3 68,2 19,3
2 ¢ 185 0,94 0,24 0,53 +0,19 17,3 56,3 9,7
3 11 92 0,35 £ 0,17 0,06 ¢ 0,08 6,5 16,7 1,1
¢ § 38 0,00 £ 0,00 0,00 ¢ 0,00 00,0 00,0 00,0
5 1 39 0,00 0,00 0,00 ¢ 0,00 00,0 00,0 00,0
6 3 170,33 £0,33 0,33 +10,33 5,9 100,0 bl
1-12 2 10 0,00 ¢ 0,00 0,00 ¢ 0,00 00,0 00,0 00,0

Tabla 3: Exito reproductor de crialos y urracas en nidos parasitados, en relacién
con el numero de huevos de crialo en el nido. n= niumero de nidos. Solo se han considerado
nidos no experimentales y que no fueron abandonados ni depredados.

éstos y los huevos de urraca que eclosionan (r= -0,35, p= 0,0002, n=108)‘y los
pollos que vuelan (r= -0,31, p= 0,0012, n= 108).

Por lo tanto, el aumento en el nimero de huevos de crialo por nido en
una zona de reciente simpatria lleva a un aumento en el éxito reproductor del

parasito, y a una disminucién en el éxito reproductor del hospedador.
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Niimero de hembras de crialo poniendo en el mismo nido

Nimero de hembras poniendo

en el mismo nido

Anos 1 2 3 4 5 6 n X ES
1982-83 19 5 1 - - - 25 1,28 0,11
1990 12 3 1 2 2 - 20 1,95 0,32
1991 26 11 1 - - - 38 1,34 0,09
1992 50 27 18 5 1 1 102 1,85 0,10
TOTAL 107 46 21 7 3 1 185 1,68 0,07

Tabla 4: Numero de hembras de crialo poniendo en el mismo nido en cada uno de los
afios de estudio y para el total. n= numero de nidos.

Se distinguieron huevos de mas de una hembra en 78 nidos, un 42,16% del
total de nidos parasitados (Tabla 4). Mountford y Ferguson-Lees (1961) y Arias "’
de Reyna et al. (1982) también encontraron nidos con huevos de mas de una
hembra. Los tdltimos autores explicaron este hecho por (1) solapamiento de
territorios entre hembras, (2) la falta de nidos en la fase de puesta de
huevos, o (3) la escasez de nidos al final del periodo de cria. Las dos
primeras hipétesis serian aplicables a estudios en los que el numero de nidos
con huevos de mas de una hembra fuese pequefio (por ejemplo Arias de Reyna et
al. 1982). Sin embargo los nidos con mas de una hembra representan casi la
mitad de los nidos parasitados en nuestra zona de estudio, como se ha visto

antes. Si al final del periodo de cria hay menos nidos disponibles es de
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suponer que tanto la tasa de parasitismo como el nimero de huevos por nido
aumentaran con la fenologia, y ya hemos visto que esto solo ocurrid
significativamente en 1992. Por tanto, esta explicacién podria ser valida para
este afio si el nimero de hembras también aumentara con la fenologia. Sin
embargo, no existieron diferencias en el nimero de hembras por nido en las
distintas clases fenolégicas (Kruskal-Wallis test H(6, 90)= 7,58, p= 0,27),
y tampoco hubo diferencias para las frecuencias de nidos con huevos de una
hembra o mds de una hembra en las distintas clases fenolégicas (X*= 6,9, g.1.=
6, p= 0,33). Para que esta ultima comparacién sea relevante hay que tomar por
separado las tres zonas principales (Hueneja, Guadix y la Calahorra), pero ain
asi las proporciones de nidos con mas de una hembra no varian con la fenologia
(x2= 8,5, 3,9 y 5,99, respectivamente; p> 0,20).

Por lo tanto, la tercera hipétesis planteada para explicar la aparicioén
de nidos con huevos de més de una hembra no parece védlida tampoco, y deja
abierta la posibilidad de que en nuestra &area de estudio no existan
territorios o al menos no estén tan definidos como en otras é&reas. Esta
caracteristica puede ser mas o menos tipica de zonas de reciente simpatria y

consecuencia de un elevado tamafio poblacional del paréasito.

Parasitismo en relacién con la secuencia de puesta de la urraca

Los crialos pusieron la mayoria de sus huevos durante el periodo de
puesta de las urracas, en concreto el 71,34% (n=314). 15 nidos fueron
parasitados antes de que las urracas comenzasen a poner, con un total de 31
huevos (Tabla 5). En nidos multiparasitados los huevos segundo, tercero, y en
adelante fueron puestos durante los ultimos dias del periodo de puesta de la
urraca, y cuando la puesta estaba ya completa (Tabla 5).

De los 9 huevos de los que Arias de Reyna et al. (1982) conocian el
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Numero de huevos Primer huevo de 20 30 40 50 TOTAL
ya puestos por crialo en el nido y siguientes

la urraca

0 15 (9) (5) (2) - 15

1-3 29 7 5 3 1 45

4-7 28 21 13 4 7 73
Puesta 107 57 32 14 14 224
Puesta completa 27 21 9 8 10 75

Tabla 5: Momento de la puesta en la que los nidos fueron parasitados. "Puesta"
incluye todos los huevos puestos por el crialo mientras las urracas estaban poniendo, es
decir, los apartados "1-3" y "4-7" y aquellos de los que no se sabe con seguridad a cual
de estos dos apartados pertenecen. Las cifras entre paréntesis lo estan porque es posible
que las urracas pusieran algin huevo que fue destruido por los crialos y posteriormente
retirado del nido por las urracas. Por ello solo consideramos 15 huevos puestos antes de
que las urracas iniciasen la puesta.

momento de la puesta, uno fue puesto antes de que el hospedador comenzara a
poner y otro al dia siguiente de que la puesta finalizara. En nuestro estudio
un 23,89% de los huevos fue puesto cuando la urraca ya habia finalizado, y con

frecuencia 3, 4 o 5 dias después del ultimo huevo.

Exito reproductor de crialo y urraca en funcién del momento en que se

produjo el parasitismo en la secuencia de puesta de la urraca

El momento de la secuencia de puesta en que se produjo el parasitismo
influye en el éxito tanto del paradsito como del hospedador (Tabla 6). De 15
nidos en los que los crialos pusieron antes que las urracas, 10 parejas
desertaron. Los huevos de crialo puestos al comienzo del periodo de puesta
(entre 1 y 3 huevos de urraca en el nido) no produjeron mas pollos que
aquellos puestos al final (entre el cuarto y el altimo huevo) (X%= 1,94, p=
0,16), aunque el éxito reproductor si fue superior (X%= 4,16, p= 0,04). Los
éxitos tanto de eclosién como reproductor fueron significativamente superiores

para aquellos huevos puestos durante la puesta en comparacién con aquellos
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Numero de huevos Huevos Huevos eclosionados Pollos volantones
ya puestos por puestos n % n %
la urraca

Clamator glandarius

0 9 1 0,1 1 0,1

1-3 19 18 94,7 18 94,7

4-17 31 25 80,6 22 71,0

Puesta 100 78 78,0 73 73,0

Puesta completa 317 19 51,4 17 45,9

Pica pica

0 6 2 33,3 0 0

1-3 43 2 4,7 1 2,3

4-7 81 12 14,8 4 4,9

Puesta 254 31 12,2 16 6,3

Puesta completa 128 43 33,6 34 26,6

Tabla 6: Exito reproductor de crialos y urracas en relacién con el momento de la
secuencia de puesta de la urraca en que se produjo el parasitismo. Solamente se
consideran aquellos nidos que recibieron uno o mas huevos paradsitos solo en uno de los
periodos establecidos. La secuencia de puesta se define como en la Tabla 5,

puestos una vez que la urraca habia finalizado la puesta (Tabla 6; X*= 9,28,
p= 0,02, y X*= 8,77, p= 0,003). Estos datos indican claramente que poner lo
antes posible dentro del periodo de puesta de la urraca es lo mas beneficioso
para el crialo, ya que no solo existen diferencias si consideramos huevos
puestos ya muy tarde, sino que como ya se ha indicado las hay incluso en el
éxito reproductor entre huevos puestos entre el primer y el tercer huevo de
urraca y del cuarto al dltimo.

pParalelamente, el éxito reproductor de la urraca aumenta cuanto mas
tarde pone el crialo (Tabla 6). El éxito de eclosién fue mas bajo para nidos
parasitados entre el primer y tercer huevo que para aquellos parasitados entre
el cuarto y el 1ultimo, aunque no significativamente (x2= 2,9, p= 0,09).

Tampoco fueron significativas las diferencias en el éxito reproductor para
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estos dos periodos; sin embargo tanto el éxito de eclosién como el éxito
reproductor fueron significativamente mayores cuando el crialo puso sus huevos
con la puesta completa que cuando los puso durante la puesta (Tabla 6; X*=
24,93, p< 0,0001, X2= 30,72, p< 0,0001, respectivamente). En todos los nidos
las pérdidas de huevos y de pollos son fuertes para la urraca, pero la
diferencia entre el éxito de eclosién y el éxito reproductor es mas pequenia
en aquellos nidos parasitados una vez finalizada la puesta de la urraca (Tabla
6). En estos nidos el éxito de eclosidn es bajo (33,6%), seguramente debido
a los huevos rotos por el parasito al poner, pero el 79,1% de los huevos que
eclosionan llegan a producir pollos volantones. Esto es debido a que en estos
nidos los pollos de crialo pierden su ventaja a la hora de competir por el

alimento, al eclosionar al mismo tiempo o unos dias después que las urracas,

y en estos casos normalmente sobreviven tanto el crialo como algunas urracas.

Respuestas de las urracas al parasitismo

El rechazo de huevos parasitos, arrojandolos fuera del nido, es la
defensa mas habitual de los hospedadores frente al parasitismo, y parece claro
que la capacidad para reconocer huevos dentro de las aves ha evolucionado como
respuesta a las presiones selectivas ejercidas por los parasitos de cria
(Rothstein 1990). Las especies de hospedadores pueden ser consideradas como
"rechazadoras" o "aceptadoras" de huevos extrafios (Rothstein 1975a, b, 1990;
Davies y Brooke 1989a). Las urracas son consideradas como "rechazadoras"
(Alvarez et al. 1976) y las cornejas como "aceptadoras" (Yom-Tov 1976) de
huevos no miméticos.

Soler (1990) aporté datos para las 5 especies de cérvidos presentes en
nuestra zona de estudio, y encontré que la unica especie que rechazaba huevos

era la urraca, mostrando una tasa de rechazo de huevos no miméticos del 78,3%,
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valor mas pequefio de lo que seria de esperar considerando que en otras areas
las urracas rechazan el 100% de los huevos no miméticos (Arias de Reyna y
Hidalgo 1982). El rechazo tirando los huevos extrafios del nido fue la unica
respuesta encontrada. Las urracas nunca tiraron uno de sus propios huevos. Con
respecto a los huevos de crialo auténticos, las otras 4 especies de cérvidos
tampoco mostraron rechazo. En Santa Fe, las urracas presentaron una tasa de
rechazo del 27,3%, similar a la registrada por Arias de Reyna et al. (1982)
de un 25%. Teniendo en cuenta que las urracas rechazan huevos no miméticos,
estas tasas de rechazo apoyan la idea de que el mimetismo es necesario para
evitar el reconocimiento de los huevos (Payne 1977, Mason 1986).

En la Hoya de Guadix solo en 7 nidos ( 2,9%; n= 244 nidos parasitados
para el total del periodo de estudio, Tabla 1) fueron expulsados del nido los
huevos de crialo, representando una tasa de rechazo mucho mas baja que la
obtenida en la zona de antigua simpatria (Santa Fe, X*= 13,48, p= 0,0002) y
en el trabajo de Arias de Reyna et al (1982) (X*= 8,25, p= 0,0041). Se han
descrito otros mecanismos de defensa frente a huevos parasitos: (1) abandono
del nido, (2) picar los huevos parasitos y (3) colocar material del nido sobre
ellos enterrandolos y comenzar una nueva puesta (Davies y Brooke 1989a). Estas
respuestas defensivas también han sido encontradas en la urraca en este
estudio: el abandono de nidos ocurrié en 7 ocasiones, en 2 de ellas los huevos
fueron puestos antes de que la urraca comenzase a poner. También se observaron
huevos enterrados debajo de la taza del nido en 3 ocasiones, en las que los
huevos habian sido puestos antes de que la urraca iniciase su puesta. En un
total de 15 nidos en los que los crialos pusieron antes que las urracas, 4
fueron abandonados, 3 enterraron los huevos, dos parejas expulsaron el huevo
del nido, otra lo picé y abandoné y en cinco casos lo aceptaron e incubaron

con normalidad.

En el contexto de los sistemas parasito-hospedador se ha sugerido la
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existencia de una carrera de armamentos entre ambos en el desarrollo de
defensas y contradefensas, siendo el ejemplo mas claro de esta carrera el
rechazo de huevos en los hospedadores y la evolucién de huevos miméticos en
los parasitos (ver Capitulo I). La tasa de rechazo de huevos en el caso de la
urraca es mas pequefia en nuestra zona de estudio que en zonas de mas antigua
simpatria. El estudio de Soler y Mgller (1990) comprobé experimentalmente que
la tasa de rechazo en una poblacién concreta de urracas depende del tiempo de
simpatria de esa poblacién con el crialo. En la Hoya de Guadix las urracas
presentaban una tasa de expulsién intermedia entre la obtenida en una zona de
simpatria antigua (Santa Fe) y otra donde no existe el parasito (Uppsala,
Suecia). Por tanto, se puede decir que en la Hoya de Guadix las urracas se
encuentran en la fase inicial de la carrera de armamentos con el crialo, que

goza de una ventaja inicial.

Exito reproductor del crialo

Un promedio de 1,52 pollos de crialo volaron en cada nido parasitado
(Tabla 7). Las pérdidas fueron mayores en la eclosién, ya que eclosionaron el
74,4% de los huevos, mientras que el 81,97% de los pollos eclosionados
llegaron a abandonar el nido.

Hay pocos datos acerca del éxito reproductor del crialo en otras zonas.
Arias de Reyna et al. (1982) presentan informacién similar a la nuestra, pero
con un éxito de eclosién mas bajo (56,0% y 42,1% en dos afios distintos) debido
al rechazo de huevos por parte de la urraca.

El trabajo mis reciente publicado con datos de éxito reproductor se ha
realizado en una amplia zona préxima a Chimeneas (Granada) que los autores
llaman Santa Fe (Zufiiga y Redondo 1992). En este trabajo se ofrecen datos muy

similares a los obtenidos por nosotros en este estudio para la Hoya de Guadix.
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n X ES
Huevos eclosionados 144 1,95 0,13
Huevos no eclosionados 142 0,54 0,09
Pollos volantones 135 1,52 0,08
Pollos muertos 128 0,30 0,08
Exito de eclosidén 313 74,44%
Exito de cria 233 81,97%
Exito reproductor 313 61,02%

Tabla 7: Exito reproductor del crialo en nidos de urraca. n= namero de nidos en
la parte superior de la tabla, y de huevos o pollos en la parte inferior. En el éxito de
eclosién, de cria, y reproductor solo se han considerado nidos en los que se conocia toda
la informacién (n=125).

No existen diferencias significativas en la tasa de parasitismo (55,8% en
Guadix, 60,7% en Santa Fe), nimero de huevos por nido (2,40 y 2,44
respectivamente), porcentaje de nidos con mas de un huevo de crialo (61,4% y
62,6% respectivamente), nimero de pollos de crialo que vuelan por nido (1,52
y 1,34 respectivamente), o éxito reproductor (61,0% y 54,9% respectivamente).
Varian significativamente tres parametros: el nimero de nidos con mas de un
huevo de la misma hembra es mayor en Santa Fe (83,1%) que en Guadix (33,13%;
X%= 54,7, p< 0,0001), mientras que el nimero de hembras por nido es mayor en
Guadix (1,68) que en Santa Fe (1,45; t= 31,08, p< 0,05) y también lo es el
porcentaje de nidos con huevos de mas de una hembra (42,2% y 27,9%
respectivamente; X?= 7,3, p= 0,007). Estos datos no pueden ser utilizados para

discutir el efecto del tiempo de duracién de simpatria (aunque los autores lo



Pardmetrosreproductores 43

hacen), ya que segin nuestra informacién se trata de una zona recientemente

colonizada por las urracas, y por tanto por los crialos.

Secuencia de Huevos Huevos eclosionados Pollos volantones
puesta n % n 4
1 125 113 90,4 113 90,4
2 81 64 79,0 55 67,9
3 44 25 56,8 16 36,4
4 23 14 60,9 6 26,1
5 17 8 47,1 1 5,9
6 9 5 55,6 0 0
7 6 3 50,0 0 0
8-12 g 1 11,1 0 0

Tabla 8: Exito de los huevos de crialo en relacién con su secuencia de puesta.

Si analizamos el éxito de los huevos de acuerdo con la secuencia de
puesta (Tabla 8), se observa que hay una correlacién negativa entre la
secuencia de puesta y el éxito de eclosién y de cria de los huevos de crialo
(Rs= -0,90, p= 0,002, y Rs= -0,98, p< 0,001, respectivamente; n=8). A partir
del sexto huevo no se produce ningin joven, como resultado de su muerte debido

a la competencia con los pollos eclosionados antes.

Exito reproductor de la urraca

La tasa de depredacién fue similar en los nidos parasitados y sin

parasitar (22,01%, n= 209 y 28,74%, n= 174 respectivamente, X?= 2,29, g.l.=

1, p= 0,13). En ninguno de los 3 afios principales de estudio (1990-1992) hubo
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diferencias en la tasa de predacién entre nidos parasitados y no parasitados,
pero si hubo diferencias entre anos tanto para el total de nidos (30%, n= 50,
31,25%, n= 96 y 14%, n= 156, para 1990, 1991 y 1992 respectivamente; X?*=
12,24, g.l.= 2, p= 0,002) como para nidos parasitados y no parasitados
considerados por separado (nidos parasitados X%= 6,8, g.1l.= 2, p= 0,03; nidos
sin parasitar X*= 6,8, g.l.= 2, p= 0.034). Estas diferencias entre afios se
deben al afio 1992, que presenté una tasa de predacién mas baja.

Por lo tanto la tasa de predacién no parece verse afectada por el parasitismo
del crialo.

El parasitismo influye de forma decisiva en las variables reproductoras
de la urraca, ya que todas fueron significativamente diferentes entre nidos
parasitados y no parasitados (Tabla 9). El exito reproductor de la urraca en
nidos parasitados fue muy bajo, consiguiendo criar jévenes solo en el 22.56%
de los 133 nidos considerados en la Tabla 9, produciendo 0,52 pollos por nido,
muchos menos que en los nidos no parasitados (3,28, Tabla 9).

En los nidos parasitados el nimero de huevos eclosionados fue menor que
en nidos no parasitados, pero el nimero de pollos que murieron también lo fue.
Eclosionan pocos huevos debido a la destruccién de huevos por parte de los
crialos adultos (ver arriba) o a falta de incubacién en lo Gltimos dias,
cuando ya han eclosionado los crialos, mientras que el nuimero de pollos que
murieron fue menor debido a que eclosionaron pocos huevos, y ademas, en la
urraca la eclosién es asincrdnica y se produce una reduccién de pollada por
competencia entre hermanos. Por lo tanto, el factor fundamental que afecta al
éxito de cria en nidos parasitados es la reduccién en el nimero de huevos que
eclosionan. También hay que tener en cuenta que en los pocos nidos parasitados
en los que vuelan urracas, estas pesan menos que los volantones procedentes
de nidos sin parasitar (Soler y Soler 1991a), por lo que esto hace suponer un

éxito aun menor para estos nidos debido a una menor esperanza de supervivencia



Pardmetrosreproductores 45

Nidos parasitados Nidos no parasitados

n X ES n X ES
Huevos eclosionados 133 0,91 0,13 93 4,33 0,21 *x
Huevos no eclosionados 124 4,40 0,17 90 2,44 0,21 *x
Pollos volantones 133 0,52 0,10 95 3,28 0,17 **
Pollos muertos 120 0,39 0,07 78 0,94 0,14 **
Exito de eclosién 633 16,59% 513 62,96% *x
Exito de cria 105 61,90% 323 74,92% *
Exito reproductor 633 10,27% 513 47,17% *x*

Tabla 9: Exito reproductor de la urraca en nidos parasitados y no parasitados. n=
nimero de nidos en la parte superior de la tabla, y de huevos o pollos en la parte
inferior. En el éxito de eclosién, de cria y reproductor solo se han considerado aquellos
nidos en los que se conocia toda la informacién (112 nidos parasitados y 77 nidos sin
parasitar). *= p< 0,05; **= p< 0,001.

en el futuro para estos pollos.
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CAPITULO V. ORGANIZACION ESPACIAL Y TEMPORAL EN

LOS NIDOS DE URRACA COMO DEFENSA FRENTE AL

PARASITISMO DE CRIA
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INTRODUCCION

Muchas especies de aves mantienen territorios de cria de un tamafo
variable que dan lugar a una distribucién espacial uniforme de los nidos,
mientras que muchas otras especies crian en colonias densas (Lack 1968). La
organizacién social, y en especial el modelo de espaciado de los nidos dentro
de un habitat concreto, es uno de los factores que pueden influir en el éxito
reproductor de las aves. Los modelos de dispersion espacial de los nidos
pueden verse afectados por tres presiones de seleccién diferentes:
disponibilidad de alimento, disponibilidad de lugares apropiados para anidar
y depredacién (Lack 1968, Krebs 1974). El parasitismo de cria puede, como un
tipo especial de depredacién, influir también en la densidad y distribucién
de los nidos en especies hospedadoras de pardsitos de cria (Clark y Robertson
1979) y se ha sugerido que los hospedadores pueden evitar el parasitismo
nidificando en agrupaciones densas (Freeman et al. 1990, Rothstein 1990). Los
beneficios de una elevada densidad reproductora pueden venir de una defensa
en grupo de los nidos , o en general una defensa mas efectiva (Freeman et al.
1990), o de un efecto de dilucién del parasitismo al ser el parasito incapaz
de parasitar muchos nidos si estos estan disponibles todos al mismo tiempo
(Clark y Robertson 1979).

Las urracas (Pica pica) muestran un gran variabilidad en su organizacion
espacial; son aves territoriales, pero la naturaleza de sus territorios es
diferente entre poblaciones (Birkhead 1991). Las urracas del norte de Europa
defienden territorios relativamente grandes (unas 5 ha), anidando normalmente
en bajas densidades (Vines 1981, Baeyens 1981, Birkhead 1991), mientras que
en Norteamérica defienden espacios muy pequefios alrededor del nido, anidando
en agrupaciones muy densas con los nidos muy préximos entre si (Reese y Kadlec

1985, Birkhead 1991, Dhindsa y Boag 1992). Los datos que se tienen de las
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urracas del Sur de Espafna y Norte de Africa apuntan que la densidad de cria
es alta y que la distribucién es agregada (Arias de Reyna et al. 1984),
Birkhead 1991); este modelo es mas parecido al de las urracas norteamericanas
que al de las urracas del Norte de Europa. Las diferencias en la organizacién
espacial y territorial de las urracas europeas pueden ser explicadas en base
a factores ecoldgicos, como la disponibilidad de alimento y de lugares para
nidificar (Birkhead 1991). Sin embargo, deberian de considerarse otros
factores. Las poblaciones de urracas del Sur de Europa han estado expuestas

al parasitismo por parte del crialo (Clamator glandarius) durante periodos de

tiempo variables segin las zonas, y hasta ahora no se conoce nada de la
posible influencia de la organizacién social de las urracas en la tasa de
parasitismo y viceversa.

Los objetivos de este trabajo son (a) describir la organizacién espacial
y temporal de las urracas en distintas zonas de la Hoya de Guadix que
registran diferentes tasas de parasitismo, y (b) comprobar dos predicciones
de la hipbétesis de que los hospedadores pueden beneficiarse criando en
agrupaciones espaciales y temporales: (1) la tasa de parasitismo deberia de
ser menor en zonas de alta densidad y sincronia porque (i) la proximidad
espacial permitiria una defensa mds efectiva de los nidos y/o (ii) la
sincronia incrementaria las posibilidades de evitar el parasitismo debido a
que la mayoria de los nidos estarian disponibles al mismo tiempo, diluyendo
asi el efecto del parasitismo en la poblacién. (2) Como consecuencia de una
menor tasa de parasitismo las urracas deberian tener mayor éxito reproductor

en las zonas de alta densidad.
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MATERIAL Y METODOS

Se ha estudiado la relacién entre densidad de cria y parasitismo en
cinco de las zonas de la Hoya de Guadix: La Calahorra (3,01 km?), Fuente Alamo
(0,82 km?*), Ferreira (1,16 km?), Carretera (3,3 km?) y Hueneja (4,15 km?). La
distancia entre las zonas de estudio varia entre 4 y 15 km.

El trabajo se realizd en las primaveras de 1992 y 1993, en las que se
encontraron, en las 5 zonas de estudio, 131 y 157 nidos cada afio, 87 y 88 de
los cuales estaban parasitados (66,4% y 56,1%). Los nidos se controlaron tal
y como se especifica en el capitulo III; su situacién se anoté en planos
obtenidos a partir de fotografias aéreas (1:8000) y a partir de ellos se
calcularon para cada nido las distancias entre ese nido y el mas cercano a é1
(distancia al vecino mas préximo). La distancia al vecino mas préximo, la
densidad y la fecha media de puesta se han calculado utilizando solamente
primeras puestas. Sobre las fotografias aéreas se estimé6 la densidad de
arboles en cada una de las zonas de estudio, contando el numero de arboles en
30 cuadriculas de 80x80 metros escogidas al azar. Durante el trabajo de campo,
mientras se buscaban y controlaban los nidos se anoté cada vez que se veia un_
crialo, especificando si era atacado o perseguido por urracas y cuantas lo
seguian. Se ha utilizado el nimero de crialos vistos por hora en cada zona
como una estima de la abundancia de éstos. Este método es similar a los
transectos lineales, que dan una estima relativa adecuada de la abundancia de
aves (Jdrvinen y Védisdnen 1975). Para calcular el éxito reproductor (tal y
como se indica en el capitulo IV) de las urracas se han utilizado nidos
control y no experimentales.

La sincronia de cria en cada zona se ha medido con la desviacién
estandar (SD) de la fecha media de puesta. Sin embargo, para cuantificar el

grado de sincronia para cada nido se ha usado el nimero de vecinos temporales,
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una variable que mide para cada nido el nimero de parejas de su zona que
empiezan a poner 5 dias antes o después de la fecha de inicio de puesta de ese
nido (Westneat 1992). Esta variable no puede ser utilizada para medir la
sincronia de cada zona, ya que su valor aumentard cuanto mayor sea el namero
de parejas de la zona, pero es adecuada para comprobar el efecto de la
sincronia en la probabilidad de parasitismo, al dar una medida cuantitativa
del nimero de nidos en cada zona que se encuentran en un estado reproductor
(la puesta) similar, y asi del nimero de nidos que el parasito encontrara
disponibles al mismo tiempo.

Se ha realizado una regresién logistica para analizar si la proximidad
espacial y temporal a otros nidos tiene algin efecto en la probabilidad de que
un nido sea parasitado. Este es un método adecuado para andlisis en los que
se utilizan una variable dependiente dicotémica y varias variables
independientes continuas (Everitt 1992). Se hallé un modelo logistico con el
método de maxima probabilidad y todas las variable consideradas, y se calculd
el valor de deviance (2xlog-likelihood) para ese modelo. Después se examinaron
los efectos de omitir cada una de las variables en el modelo, calculando un
nuevo modelo y su valor de 2xlog-likelihood. Aquellas variables cuya omisién
no produjera cambios significativos en el valor de 2xlog-likelihood eran
eliminadas del modelo. El modelo final fue identificado cuando la omisién de

cualquier variable causara un incremento significativo en el valor de

deviance.
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RESULTADOS

Organizacién espacial y temporal de las urracas

La distancia al vecino mas préximo varié entre las distintas zonas los
dos anos de estudio (Tabla 1; ANOVA Fh 101= 7,4, p< 0,001 en 1992, y Fh 130
12,4, p< 0,001 en 1993). Un test a posteriori mostré que las diferencias no
eran significativas entre La Calahorra, Fuente Alamo y Ferreira por un lado
y Carretera y Hueneja por otro (test de Tukey, p> 0,05 en los dos afios de
estudio). Por lo tanto se pueden considerar tres zonas de alta densidad (Tabla
1, mas de 15 parejas/km?) y dos zonas de baja densidad (Tabla 1, menos de 10
parejas/km?), que difieren significativamente en las distancias entre nidos
(141,9 + 11,7 metros y 300,7 * 41,1 metros, t= 5,04, g.1l.= 104, p< 0,001, en
1992; 133,3 + 8,4 metros y 293,2 * 29,9, t= 7,09, g.l.= 133, p< 0,001, en
1993).

La disponibilidad de lugares para anidar, medida como densidad de
arboles, varid entre zonas (Fh 5= 11,9, p< 0,001). Ferreira es la zona de mas
denso arbolado (29,9 * 2,87 arboles por cuadrado, n= 30) mientras que Fuente
Alamo es la zona donde los arboles son mas escasos (3,6 * 0,83 arboles por
cuadrado, n= 30). Entre las otras tres zonas no hay diferencias significativas
(14,2 + 2,08, 19,4 *+ 4,28 y 14,2 * 2,62 arboles por cuadrado, n= 30 para La
Calahorra, Carretera y Hueneja respectivamente; FL g1 0,9, p= 0,40).

La fecha media de puesta es significativamente diferente entre zonas en
los dos anos (Tabla 1, Fh 103° 5,2, p< 0,001 en 1992, y Fh 8= 3,5, p= 0,01 en
1993). Sin embargo, no hay diferencias en la fecha de puesta si consideramos

por un lado las zonas de alta densidad y por otro las de baja densidad (27,9

1+

0,9 v 27,1 * 2,2 respectivamente, t= 0,4, p= 0,69, g.1l.= 105 en 1992; 24,3

I+

1,2 y 23,0 * 2,9 respectivamente, t= 0,5, p= 0,63, g.l.= 91 en 1993). A
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pesar de ello la varianza de la fecha de puesta si es diferente entre los dos
tipos de zonas, siendo mds baja en las zonas de alta densidad (SD= 7,7 y SD=
12,8 respectivamente, F= 2,75, p= 0,003 en 1992; SD= 9,9 y SD= 14,8
respectivamente, F= 2,25, p= 0,009 en 1993). Por lo tanto en las zonas de alta
densidad las urracas realizan la puesta de forma mas sincrénica que en las

zonas de baja densidad.

La Calahorra Fuente Alamo Ferreira Carretera Hueneja

1992 1993 1992 1993 1992 1993 1992 1993 1992 1993
Distancia media al 150,347,9 133,3#5,8 85,6412,6 127,1%18,9 175,6%43,2 136,924,4 287,4%56,8 285,5443,0 313,1#61,0 307,3433,0
nido mds proxino (n= 42) (= 54) (= 17)  (n=17) (n= 18) (= 30) (n= 14) (n= 22) (n= 15) (n= 12)
Densidad (nidos/ke?) 15,3 19,6 20,7 20,7 23,3 25,9 5,5 7,6 4,3 3,1

Pecha media de puesta  31,2¢1,1 28,431,5 23,3#1,5  16,841,5  22,340,9  20,4%2,4  23,843,7  23,3#5,7  30,4%2,2  20,64,8

(n= 44)  (n=38) (o= 14) (= 12) (n= 15) (n= 17) (n= 17) (n= 17) (n=17) (n= 9)
Abundancia de crialos 0,2 0,7 0,4 0,8 0,9 1,1 0,6 0,3 0,3 0,4
Frecuencia de ataques (%) 12,0 18,8 5,0 6,7 5,0 2,6 7,5 5,0 6,6 0,0

(n= 28)  (n=32)  (n= 20 (n= 30) (n= 20) (n= 39) (n= 40) (r= 20) (n= 15) (n= 8)
Tasa de parasitismo (%) 56,6 21,9 61,1 55,6 80,9 12,7 65,0 69,2 84,2 85,7
Nurero de huevos de 2,080,2  1,9%0,2  3,3%0,%  1,6%0,3  2,6%0,3  2,8%0,3  2,2%0,5 2,10,3 2,480,0  3,540,6

crialo por nido (n=29)  (p=23)  (n=11) (n= 10) {n= 17) (n= 24) (n= 12) (n= 16) (n= 16) (0= 11)

Tabla 1. Distancia media al nido mas proéoximo, densidad, fecha media de puesta, abundancia de
crialos, frecuencia de ataques, tasa de parasitismo y numero medio de huevos de crialo por nido parasitado
para cada una de los afios y zonas de estudio.

Defensa de los nidos frente a los crialos

La defensa de los nidos frente a los crialos es muy poco frecuente en
el area de estudio. Se observaron urracas atacando o persiguiendo crialos solo

de forma ocasional en la mayoria de las zonas de estudio, y solo con cierta
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frecuencia en La Calahorra (Tabla 1). Aunque las diferencias no son
significativas, los ataques ocurrieron mas frecuentemente en las zonas de alta
densidad que en las de baja densidad (8,2% y 5,7% en 1992; 9,3% y 3,7% en
1993; X?= 0,19 y X?= 1.00 respectivamente, p> 0,05). Nueve de los 19 ataques
registrados se produjeron en La Calahorra. No se observaron nunca mas de dos
urracas persiguiendo a un crialo al mismo tiempo, por lo que se puede concluir
que la defensa de nidos en grupos no existe.

Las estimas de la abundancia de crialos en cada una de las zonas estén
relacionadas con la densidad de urracas (Tabla 1; r.= 0,69, p= 0,03, n= 10)
pero no con la frecuencia de ataques (Tabla 1; r.= -0,19, p= 0,58, n= 10) ni
con la tasa de parasitismo (Tabla 1; L= -0,05, p= 0,89, n= 10). Por lo tanto,
y contrariamente a lo establecido en la primera parte de la primera
prediccién, la proximidad espacial no produce una defensa del nido més

efectiva.

Proximidad espacial y temporal y tasa de parasitismo

Las zonas de alta densidad son mis sincrénicas (ver arriba). De acuerdo
con la primera prediccién, las zonas sincrénicas y de alta densidad tienen una
tasa de parasitismo mds baja que las zonas de baja densidad (63% v 74,4%
respectivamente en 1992, 49,6% y 75% respectivamente en 1993) pero las
diferencias son significativas sélo en el afo 1993 (X2?= 7,8, p< 0,005). La
falta de significacién en 1992 puede deberse a que ese afho la tasa de
parasitismo fue la mayor registrada en todos los afios de estudio (Capitulo IV,
Tabla 1). Dentro de las zonas de alta densidad Ferreira resulté una excepcién,
ya que presenté una tasa de parasitismo muy alta los dos afos (Tabla 1), ¥y
este hecho podria también explicar la ausencia de resultados significativos

en 1992.
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Los datos sugieren una relacién entre proximidad espacial y temporal a
otros nidos y la probabilidad de ser parasitado. La fecha de puesta también
puede influir en la tasa de parasitismo, ya que el nimero de nidos disponibles
varia a lo largo de la temporada (Capitulo IV). Para comprobar si estas tres
variables tienen efecto en la probabilidad de que un nido sea parasitado, se
realizé una regresién logistica para cada ano por separado con la variable
parasitado (si o no) como variable dependiente y tres variables

independientes: fecha de puesta, numero de vecinos temporales y distancia al

nido mas préximo.

1992 Todas las variables en el modelo Modelo final
S P D P S P
Fecha de puesta -0,02 0,39 0,74 0,39

Numero de vecinos

temporales -0,07 0,01 7512 0,007 -0,07 0,01

Distancia al nido

mas proximo 1,00 0,02 20,67 0,000 0,94 0,02
1993 Todas las variables en el modelo Modelo final
S P D P S P
Fecha de puesta 0,003 0,89 0,02 0,88

Numero de vecinos
temporales -0,12 0,02 5,7 0,02 -0,12 0,02

Distancia al nido

més proéximo 0,35 0,33 11,7 0,000 0,34 0,33

Tabla 2: Resultados del analisis de regresién lineal. Estimas de los parametros
de las pendientes (S) y su nivel de significacién (P) de cada variable para los modelos
inicial (considerando las tres variables) y final y los dos anos de estudio . Las
diferencias del valor de 2xlog-likelihood entre modelos con y sin cada variable (D) y su
nivel de significacién (P) son también presentadas.

La regresién logistica mostré que el nimero de vecinos temporales y la
distancia al nido mds préximo tienen une efecto sobre la probabilidad de un

nido de ser parasitado. Un modelo logistico incorporando estas dos variables
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describe los datos tan bien como un modelo con las tres variables consideradas
(Tabla 2). Por lo tanto la fecha de puesta no tiene un efecto significativo
en la tasa de parasitismo. Los resultados son los mismos para los dos anos de
estudio. La sincronia estd inversamente relacionada con la probabilidad de
parasitismo y la proximidad espacial lo estéa de forma directa (Tabla 2). Estos
resultados apoyan claramente la segunda parte de la primera prediccién.

El nimero de huevos de crialo por nido parasitado no varié entre zonas
(Tabla 1, Fh 8= 1,4, p= 0,23 en 1992; Fhw= 2,1, p= 0,08 en 1993). Una
regresién miltiple con el nimero de huevos por nido parasitado como variable
dependiente y la fecha de puesta, nimero de vecinos temporales y distancia al
nido més préximo como variables independientes muestra que solo la fecha de
puesta tiene un efecto positivo y significativo en el nimero de huevos de
crialo (R= 0,33, p= 0,005, n= 116). Por lo tanto, la proximidad espacial y
temporal a otros nidos estd relacionada con la probabilidad de ser parasitado

pero no con el nimero de huevos recibidos.
Exito reproductor de la urraca

De acuerdo con la segunda prediccién, las urracas tienen un mayor éxito
reproductor en las zonas de alta calidad en los dos anos, aunque las
diferencias resultan significativas solo para 1993 (Tabla 3, X%2= 1,67, p= 0,19
en 1992, X?= 4,86, p= 0,03 en 1993). La produccién de volantones es por tanto
superior en las zonas de alta densidad, siendo las diferencias significativas

también solo en 1993 (Tabla 3, t= 2,1, p= 0,04, g.l.= 115).
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Huevos de Exito Volantones de
urraca reproductor urraca por nido
1992
Zonas de alta 354 19,5% 1,2+0,21
densidad (n= 59) (n= 65)
Zonas de baja 144 14,6% 0,8+0,31
densidad (n= 26) (n= 27)
1993
Zonas de alta 426 26,3% 1,5%0,22
densidad (n= 72) (n= 91)
Zonas de baja 106 16,0% 0,6%0,26
densidad (n= 20) (n= 29)

Tabla 3: Numero de huevos urraca (n= numero de nidos), éxito reproductor
(porcentaje de los huevos puestos que producen pollos volantones) y numero de volantones
por nido (n= numero de nidos) en zonas de alta y baja densidad los dos afos de estudio.
Para calcular el éxito reproductor se han usado solo aquellos nidos de los que se tenia
toda la informacién.

DISCUSION

Organizacién espacial y temporal de las urracas

El modelo de dispersién de los nidos varia entre zonas dentro de nuestra
drea de estudio. Este resultado estd en consonancia con la variabilidad
encontrada en los distintos trabajos realizados anteriormente (Birkhead et al.
1986, Birkhead 1991). Las diferencias pueden deberse principalmente a razones
ecolégicas. El tipo de habitat es un factor importante en la densidad de
nidificacién en las urracas, ya que las praderas y zonas de cultivo tienen en
general poblaciones menos densas que las granjas y zonas de pastos (Birkhead
et al. 1986). Algo parecido ocurre en nuestra area de estudio, en la que las

zonas de alta densidad son principalmente vega y cultivos de regadio, mientras
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que las de baja densidad son cultivos de secano y barbechos, por lo que se
puede suponer que existan diferencias en calidad como zonas de alimentacion.
La abundancia de recursos alimenticios se ha comprobado que juega un papel
importante en la biologia reproductora de las urracas (Knight 1988), v el
aporte de comida extra puede tener un efecto de agregacién en la distribucién
de los nidos (Stone y Trost 1991, pero ver Dhindsa y Boag 1992). La
disponibilidad de &4rboles para anidar no explica estas diferencias en el
modelo de dispersién entre zonas, ya que Fuente Alamo es la zona con menos
densidad de arbolado y no existen difereﬁcias entre La Calahorra y las dos

zonas de baja densidad.

Proximidad espacial y temporal y tasa de parasitismo

La primera prediccién de la hipétesis planteada fue que las zonas mas
densas y sincrénicas deberian de sufrir una menor tasa de parasitismo (1)
porque la proximidad espacial podria facilitar una defensa en grupo, o mas
eficaz en general, de los nidos, y/o (ii) porque la sincronia incrementaria
las posibilidades de evitar el parasitismo debido a que hay muchos nidos
disponibles al mismo tiempo. Los resultados apoyan esta prediccién:

(i) La proximidad de otros nidos podria facilitar la defensa en grupos
de los nidos (Clark y Robertson 1979, Freeman et al. 1990). En las zonas de
mayor densidad los hospedadores podrian detectar mids fécilmente la presencia
del pardsito y atacarlo en grupos. Sin embargo, las urracas no mostraron
defensa en grupo en nuestra &area de estudio, y ademas los ataques a los
crialos eran muy poco comunes. Esto puede ser un efecto del tiempo de
simpatria entre crialo y urraca. Guadix es un &rea recientemente colonizada
por los crialos (Soler 1990, Soler y Mgller 1990, pero ver Zuniiga y Redondo

1992) y se sabe que las respuestas de los hospedadores frente a los parasitos
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varian entre poblaciones con diferente tiempo de exposicién al parasitismo
(Soler y Mgller 1990), incluyendo la defensa de los nidos mediante ataques y
persecuciones a los crialos (Briskie et al. 1992). Las urracas atacan a los
crialos frecuentemente en areas de antigua simpatria (Alvarez y Arias de Reyna
1974). Aunque la discriminacién de las urracas contra los crialos sea baja en
Guadix, existe tal discriminacidn, ya que se han observado ataques, y mas a
menudo en las zonas de alta densidad. Esto puede ser debido a que los crialos
parecen mas abundantes en las zonas de alta densidad de urracas o a que el
tamafio de territorio de las urracas sea menor en estas zonas. En otros
trabajos se puede ver que en las poblaciones menos densas las urracas tienden
a tener territorios mas grandes, con la excepcién de las urracas
norteamericanas (Birkhead et al. 1986). Si las urracas de las zonas de alta
densidad tienen territorios mas pequefios (mejores), se podria esperar que
dejaran la proximidad de sus nidos menos tiempo, o que se alejaran menos, que
las urracas de zonas de baja densidad con peores (mds grandes) territorios.
Por ello descubrir un crialo cerca del nido y atacarlo seria mas facil en las
zonas densas; por otro lado, parasitar un nido es seguramente mas sencillo si
las urracas no estan cerca de él.

(ii) Las hembras de crialo ponen sus huevos en dias alternos en tres
series de 3-6 huevos, con algunos dias de intervalo entre cada serie (Payne
1977, Arias de Reyna et al. 1982). Ponen los huevos principalmente durante el
periodo de puesta de la urraca, aunque en ocasiones también cuando la puesta
esta terminada o incluso antes de que empiecen a poner (Capitulo IV). Poniendo
muy sincrénicamente las urracas diluirian el efecto del parasitismo por medio
de lo que Clark y Robertson (1979) llaman el "efecto abrumador" ("swamping
effect"), porque habria mas nidos disponibles para ser parasitados al mismo
tiempo de lo que los crialos serian capaces de parasitar. Al mismo tiempo,

cuanto mayor sea la asincronia en la puesta de las urracas, mas posibilidades
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tendra una hembra de crialo de estar lista para poner un huevo en el momento
adecuado en cada nido.

La sincronia puede ser un efecto de que las hembras pongan al mismo
tiempo para conseguir un beneficio de esa sincronia, como menores tasas de
predacién o mayor éxito reproductor (Robertson 1973, Westneat 1992), o una
menor tasa de parasitismo (Clark y Robertson 1979), y puede también ser la
consecuencia de que la mayoria de las hembras pongan durante un periodo de
tiempo mas o menos corto en el que las condiciones para criar son buenas (Lack
1968, Westneat 1992). Como ya se ha apuntado en otras especies, los individuos
en zonas mas densas deben estar en mejores condiciones para comprobar en que
periodo reproductor se encuentran sus vecinos debido a la proximidad espacial.
Los resultados de este trabajo apoyan esta idea, ya que las zonas de alta
densidad fueron mas sincrdnicas que las de baja densidad.

Las diferencias en la tasa de parasitismo entre zonas podrian tener
otras explicaciones alternativas: (1) en primer lugar, otras respuestas del
hospedador, como el rechazo de huevos, podrian diferir entre zonas. Sin
embargo, datos de experimentos de introduccién de huevos miméticos en nuestra
area de estudio muestran que no existen diferencias entre zonas (Soler et al.,
datos sin publicar). (2) En segundo lugar, el nimero de hembras poniendo en
cada zona podria ser diferente. Las estimas de abundancia de los crialos no
apoyan esta idea, ya que parece haber mas crialos en las zonas de alta
densidad (Tabla 1), contrariamente a lo que seria de esperar. Esto, sin
embargo, puede dar una explicacién a las elevadas tasas de parasitismo
registradas en Ferreira, el lugar donde los crialos fueron mas abundantes los
dos afios. Si el nimero de hembras de crialo en una zona es lo bastante grande,
podrian invalidar el efecto "abrumador" de la sincronia, dando lugar a una
tasa de parasitismo elevada. Esto sugiere que la relaciéon entre densidad de

crialos y de urracas es importante para determinar la tasa de parasitismo en
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una zona concreta.

Los resultados también estan de acuerdo con la segunda prediccién de la
hipétesis. E1 éxito reproductor y la produccién de volantones son mayores en
las zonas de alta densidad. Esto puede ser un factor importante para explicar
las diferencias en los modelos de dispersién espacial de las urracas del Norte
y Sur de Europa. Debido a la ventaja que suponen la densidad y la sincronia,
seria de esperar que las urracas anidaran cada vez mas cerca y mas
sincronicamente en zonas de simpatria con los crialos. Sin embargo, la
densidad de nidificacién debe estar a su vez limitada por otros factores
ecolégicos, como la disponibilidad de alimento. En las zonas de baja densidad
la densidad parece estar limitada por la calidad de los territorios y/o la
abundancia de alimento, y el bajo éxito reproductor debido al parasitismo
podria llevar a una disminucién progresiva de la densidad de la poblacién. Las
urracas podrian anidar en altas densidades solamente en zonas ricas en comida
y lugares de nidificacién, pero entonces deberian de enfrentarse a otros
riesgos potenciales como la competicién por el alimento, o la probabilidad de

copulas extramatrimoniales.
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CAPITULO VI. ALIMENTACION OFRECIDA POR LAS

URRACAS (Pica pica)

A SUS POLLOS Y A LOS

PARASITOS. MECANISMOS QUE DETERMINAN SU

DISTRIBUCION.
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INTRODUCCION

Los pollos de especies nidicolas, incluyendo aquellas hospedadoras de
aves parasitas, eclosionan en un estado de desarrollo que solo les permite
pedir alimento y necesitan un tiempo variable de estancia en el nido y
cuidados parentales para alcanzar el grado de desarrollo que les permita
valerse por si mismos. Por lo tanto la alimentacién de los pollos, principal
cuidado parental durante la estancia en el nido, es uno de los problemas
badsicos para las aves durante la crianza de su descendencia (Hussell 1991).
El desarrollo de los pollos en el nido requiere mas energia de la que necesita
el mantenimiento de los adultos (Ricklefs 1968). El hecho de estar criando a
los pollos implica una gran actividad de bisqueda de presas por parte de los
adultos, hasta el punto de que el éxito reproductor va a depender de la
cantidad de alimento disponible (Drent y Daan 1980, Martin 1987) y de la
habilidad de los adultos para proveer de alimento a los pollos (Nur 1984).

La bisqueda de alimento por parte de las aves estd marcada por la
constante toma de decisiones entre diversas opciones. Tienen que seleccionar
entre habitats, entre zonas dentro de un habitat y también tienen que
seleccionar las presas a capturar entre las disponibles (Stephens y Krebs
1986). La seleccién de presa sigue un modelo que tiende a maximizar a largo
plazo la proporcién de energia neta ingerida, y este modelo, se basa en las
4 variables que caracterizan cada tipo de presa: (1) tiempo necesario para su
manipulacién, (2) energia neta que proporciona, (3) proporcién con que se
encuentra ese tipo de presa y (4) probabilidad con que esa presa sera atacada.
(Schoener 1971, Charnov 1976).

La alimentacién de los pollos incluye tanto el aporte de la comida
necesaria y adecuada como su reparto entre los ocupantes del nido (Hussell

1991). Pocos estudios han analizado el comportamiento parental de los
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hospedadores, a pesar de que tiene un efecto importante y cuantificable sobre
los parasitos (Mason 1986). Por ejemplo, Gill (1982) encontré que la crianza

de un joven parasito de Crysococcyx lucidus requeria menos esfuerzo parental

para su hospedador, Gerygone igata, en términos de nimero de visitas para

cebar, que criar una pollada de varios pollos propios. Brooke y Davies (1989)

encontraron que los carriceros comunes Acrocephalus scirpaceus alimentan a los

pollos del cuco Cuculus canorus y a sus propias polladas con una dieta y tasas

de ceba similares. En estas dos especies de cuco los pollos cuando eclosionan
matan a los huevos o pollos del hospedador y se quedan solos en el nido. El
reparto de las cebas es de especial importancia en sistemas parasito-
hospedador en los casos en que los pollos parasitos comparten nido con los del
hospedador; de este tipo de sistemas solo hay informacién de una especie
(Mason 1986), limitada a la calidad de la dieta con que diferentes

hospedadores alimentaban pollos de Molothrus bonariensis.

En este trabajo vamos a usar al crialo (Clamator glandarius) y la urraca

(Pica pica), un sistema en el que los pollos parasitos comparten nido con los
del hospedador durante un periodo de tiempo variable, normalmente corto, ya
que los parasitos por regla general eclosionan unos dias antes que los pollos
de hospedador, lo que provoca una desigual competencia por el alimento que
lleva a los pollos de urraca a la muerte (Cramp 1985, Soler y Soler 1991a).

La hipétesis del estimulo supernormal o superestimulo (Dawkins y Krebs
1979) sugiere que los pollos de cuco representan para los hospedadores un
superestimulo que asegura que son alimentados preferencialmente. Si el pollo
de crialo actia como superestimulo para sus padres adoptivos podriamos esperar
que la cantidad de comida aportada a nidos parasitados fuese mayor que la
aportada a nidos sin parasitar. Alternativamente, se propone otra hipotesis
en este trabajo, la hipotesis de la superadaptacidén, que sugiere que el pollo

pardsito obtiene mas comida porque reune una serie de adaptaciones que lo
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hacen muy efectivo solicitando y consiguiendo cuidados parentales. Las mas
importantes de estas adaptaciones son: (a) mayor tamafio, en virtud de la
ventaja que proporciona eclosionar unos dias antes, (b) una cavidad bucal con
unas llamativas papilas en el paladar y (c) una intensidad de peticién mayor
que la de las urracas (Soler et al., en preparacién). Estas tres adaptaciones
vy quizas alguna otra, como el rapido desarrollo (Soler y Soler 1991a) y un
mayor nivel de actividad que las urracas (Soler et al., en preparacién),
operando todas juntas constituyen lo que aqui se llama superadaptacién. La
hipétesis predice que la desaparicién de alguna de las adaptaciones
individuales producira una disminucién en la efectividad del pollo de crialo
recibiendo cuidados parentales.

Los objetivos de este trabajo son: (1) estudiar la dieta dada por las
urracas a sus pollos en nidos sin parasitar segin la edad de los pollos y la
fenologia, comparandola con la disponibilidad de presas en el medio, lo que
permitird analizar la seleccién de presa de las urracas adultas, (2) comprobar
si las urracas ceban con una dieta similar a sus pollos y a los de crialo, y
si los parésitos reciben una cantidad de alimento mayor que los pollos de
hospedador, y, (3) analizar experimentalmente el efecto en el reparto de las
cebas por parte de las urracas adultas de dos de las adaptaciones citadas

anteriormente, el tamafio del pollo y el color y disefio de la cavidad bucal.

METODOS

El trabajo de campo se llevé a cabo en la Hoya de Guadix (Granada,
Sureste de Espafa), en concreto en Fuente Alamo y La Calahorra, zonas con

cultivos de regadio de cereales y parcelas con almendros (Prunus dulcis). Las

muestras se tomaron entre 1989 y 1992.
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Obtencién de las muestras de alimentaciodn

El método utilizado para conseguir las muestras de alimentacidn de los
pollos fue el del collar (Kluijver 1933, ver Capitulo III). Los pollos de
crialo y de urraca tienen una capacidad similar de almacenar alimento cuando
tienen colocados los collares. Sin embargo, el es6fago de las urracas es
relativamente largo, mientras que el de los crialos es mas ancho (observacion
personal). Se colocaron collares a todos los pollos en 28 nidos sin parasitar,
en 10 nidos naturalmente parasitados y en 16 nidos parasitados
experimentalmente por nosotros introduciendo un pollo de crialo. En los dos

tipos de nidos parasitados habia un solo pollo de crialo y varios de urraca.

Tratamiento de los resultados

El trabajo presenta tres apartados diferentes que se corresponden con
los tres objetivos ya citados, cuyos resultados se han elaborado de la
siguiente forma:

(1) Para analizar la dieta en nidos sin parasitar se han empleado 4
indices: porcentaje de frecuencia (%F), porcentaje de presencia (%P),
porcentaje de biomasa (%B) y el indice global de importancia relativa (IG).
%P y %F permiten caracterizar adecuadamente el régimen alimenticio de una
especie, al expresar la frecuencia relativa y la regularidad con que es
consumido un elemento. El %B es el mas importante de los tres, ya que indica
la biomasa que aporta cada elemento individualmente. Sin embargo, al ser el
IG un indice que relaciona los tres anteriores, es un indicador objetivo de
la importancia de cada tipo de presa. Se define como: IG= (%F+%B)* FA, siendo
FA la frecuencia de aparicién de cada taxén en tanto por uno (McEachran et al

1976).
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Se han considerado 4 clases de edad: desde 1 hasta 5 dias (El), de 6 a
10 (E2), de 11 a 15 (E3) y de 16 a 20 (E4). También se ha dividido el periodo
de recogida de datos, desde el 15 de Mayo al 15 de Julio, en 4 clases
fenolégicas de 15 dias (F1, F2, F3, y F4). En cada una de ellas se realizé un
muestreo de disponibilidad de artrépodos. De El1 sélo hay datos de las dos
primeras fenologias ya que en las dos ultimas no habia nidos con pollos entre
1y 5 dias; por el mismo motivo de E3 y E4 no hay datos correspondientes a F1.
Debido a que existen diferencias significativas entre edades y entre
fenologias considerandolas por separado, el analisis de la variacién segun
edades se realizara usando clases mixtas de edad y fenologia dentro de cada
edad. En las comparaciones se utilizaron los principales tipos de presa (segin
sus valores de IG) y el resto se agrupé bajo el término "Otros". Para estudiar
la disponibilidad de artrépodos se han utilizado baterias de trampas de caida,
constituidas por 3 filas de 3 trampas equidistantes 2 metros entre si, de
manera que el conjunto forma un cuadrado. Seis trampas se llenaron en un
tercio de su capacidad con agua y 3 con liquido atrayente (1 litro de cerveza,
25 ml de acido lactico, 25 ml de acido acético y 10 ml de formol; Gonzalez
1987). Cinco de ellas (3 de las que contenian agua y 2 de las que contenian
liquido atrayente) se cubrieron con piedras. De esta forma se muestrearon los
dos habitats mas frecuentados por las urracas para buscar el alimento: el

borde de una parcela de cebada y una llanura pedregosa con Artemisa borrelieri

y gramineas silvestres. El sistema de trampas se instalé 4 veces, coincidiendo
con las 4 clases fenolégicas consideradas. Las trampas se recolectaban a las
48 horas. Se recogieron un total de 877 presas.

A pesar del caracter selectivo de estas trampas hacia grupos concretos,
a veces no propios de la entomofauna del suelo (por ejemplo dipteros), y de
que ciertos taxones que si son abundantes en el suelo como acaros y miriapodos

no lo eran tanto en las trampas, se ha comprobado que éste es un método
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adecuado para estudiar la entomofauna del suelo (Gonzalez 1987).

(2) Para analizar la dieta en nidos parasitados y comprobar si existian
diferencias entre la dieta de los pollos de crialo y los de urraca, se ha
utilizado cada nido como una observacién independiente. Se calculé: (a) el
niimero total de presas llevadas al nido, (b) el porcentaje correspondiente a
cada tipo y (c) como estos porcentajes fueron distribuidos entre los pollos
y el porcentaje medio de cada tipo de presa para cada especie (crialo/urraca)
en cada nido. Las dos Ultimas variables fueron usadas para comprobar si el
nimero de distintos tipos de presas aportadas por los adultos a los pollos de
crialo y urraca eran significativamente diferentes usando el test para
muestras apareadas de Wilcoxon. Para comparar la frecuencia de cada tipo de
presa considerada en la dieta de los pollos de crialo y urraca se utilizé un
test de Chi cuadrado. En estas comparaciones se usaron los principales tipos
de presa (en nimero y biomasa) agrupando los grupos menos importantes bajo el
término "Otros". Para cuantificar la comida recibida por cada pollo se han
utilizado las muestras usadas para el analisis de la dieta, tanto en nidos
parasitados como sin parasitar, mas 7 recogidas en nidos naturalmente
parasitados que contenian solamente un pollo de crialo. Los pollos en los
nidos parasitados tenian entre 5 y 15 dias de edad. En un andlisis previo se
consideraron dos clases de edad (5-10 y 11-15 dias), y no se obtuvieron
diferencias significativas, por lo que se han empleado todos los datos
mezclados.

La cantidad media de alimento recibida por los pollos de urraca fue
calculada sin tener en cuenta los pollos que no fueron alimentados. En los
nidos experimentalmente parasitados se colocé un pollo de crialo en un nido
originalmente sin parasitar. El crialo era aproximadamente 3 dias mayor que
la urraca mayor en el nido (3,24 #* 1,18, n= 17). En los nidos naturalmente

parasitados que contenian urracas y un crialo, la diferencia de edad era menor
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(0,38 *+ 0,71, n= 8) pero no significativamente diferente (U de Mann-Whitney=
44, p= 0,16).

(3) Para comprobar la importancia del tamafio del pollo de crialo se
parasitaron experimentalmente 10 nidos mas con un pollo de crialo que era
aproximadamente 7 dias mas Jjoven que la urraca mayor en el nido y se
obtuvieron muestras alimenticias. Cada nido fue probado una sola vez. Para
comprobar el papel de las papilas y el color de la cavidad bucal se realizé
otro experimento. Se utilizaron los mismos nidos de urraca sin parasitar dos
dias consecutivos, a la misma hora y durante el mismo tiempo. Uno de los dos
dias, escogido al azar, se introdujo un pollo de crialo cuya cavidad bucal se
habia pintado de rojo, de forma que las papilas quedaran enmascaradas y
similara el color de la cavidad bucal de las urracas. El otro dia se usé el
mismo pollo sin pintar su cavidad bucal. La manipulacién se realizé justo
antes de dejar el pollo en el nido utilizando un colorante alimenticio no
téxico. Los ensayos en los que las urracas no cebaron a ningin pollo se
eliminaron de los analisis. En total realizamos 15 ensayos validos. Ademas de
ello, y para detectar algin posible efecto del colorante se realizé un control
en el que se introdujo un pollo de urraca, tomado de otro nido, en un nido sin
parasitar, pintando su cavidad bucal un dia si y otro no, al igual que en el

experimento. En el control se llevaron a cabo 8 experiencias.
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RESULTADOS

1. Alimentacién de los pollos de urraca en nidos sin parasitar

Disponibilidad

Grupos taxondémicos. En los 4 muestreos realizados (uno en cada fenologia

considerada, ver Material y Métodos), los grupos mas abundantes fueron
himenépteros, coleépteros y dipteros (Tabla 1). Los artrépodos capturados en
los 4 muestreos se pueden considerar provenientes de la misma poblacién (X*

de Friedman= 6,45, P> 0,05), es decir, que no se produjeron cambios

F1 F2 F3 F4 TOTAL
ARANEIDOS 0,9 0,7 0,0 1,7 1,0
ORTOPTEROS 0,0 0,0 0,0 0,3 0,1
DIPTEROS 0,9 16,8 72,7 5,5 19,6
LEPIDOPTEROS 0,0 0,0 0,0 0,6 0,2
HIMENOPTEROS 56,8 33,5 13,7 54,2 39,6
COLEOPTEROS 37,0 11,2 10,8 17,7 16,8
LARVAS 3,4 2,0 0,0 3,8 2,6
OTROS 0,9 35,8 2,8 16,2 20,1

Tabla 1: Porcentaje de frecuencia (%F) correspondiente a la disponibilidad de los
principales grupos de presas en cada uno de los periodos de tiempo considerados y para
el total. Fl= del 15 al 31 de Mayo, F2= del 1 al 15 de Junio, F3= del 16 al 30 de Junio
y F4= del 1 al 15 de Julio.

significativos en el orden de importancia de las presas animales disponibles

durante el periodo de estudio.
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Tamafio de presa. Las presas disponibles presentaron un tamafio medio de
7,7 * 0,3 mm. Debido al predominio de himendpteros y dipteros, casi el 50% de
las presas no sobrepasaban los 5 mm. Los dipteros fueron el grupo de menor
tamafio (3,8 * 0,1), seguidos de himendépteros (4,8 % 0,2), araneidos (5,4 #*

1,3) y larvas (9,1 * 1,4), siendo los colebépteros los mayores (11,9 * 0,6).

Dieta

Analisis Global v Fraccién Vegetal. E1 88,3% (n= 1244) de las presas

dadas por las urracas a sus pollos eran de origen animal y representaron el
88,9% del total de la biomasa. Presas de origen vegetal aparecieron en el
27,7% de las muestras. La fraccién animal fue considerablemente mas importante
que la vegetal (IG= 167,9 y 6,3 respectivamente).

La fraccién vegetal estuvo constituida casi exclusivamente por granos
de cebada (97,9% de los elementos vegetales); excluyendo éstos s6lo se
encontraron tres fragmentos de fruta, seguramente restos de consumo humano.

Los pollos mas pequefios (E1) nunca fueron alimentados con cebada. En la
clase de edad 2 la cebada aparecié en las fenologias F2 (I1G= 4,38) y F4 (IG=
18,04), aumentando significativamente conforme avanzaba la estacidn
reproductora (G= 23,2, p< 0,05, g.1.= 3). En los pollos de E3 la importancia
de la cebada aumenté también de F2 (IG= 3,51) a F3 (I1G= 22,57; G= 9,2, p<
0,05, g.l.= 1) para después, de F3 a F4 (1G= 11,29) no cambiar
significativamente (G= 0,7, p> 0,05, g.1.= 1). Por Gltimo en la clase de edad
4 la cebada siguié la misma tendencia que en E3, aumenté de F2 (I1G= 12,78) a
F3 (IG= 30,4) y disminuyé de F3 a F4 (IG= 5,29), en ambos casos de forma
significativa (G= 6,45 y 9,65 respectivamente, p< 0,05, g.1.=1).

En general, la importancia de la fraccién vegetal en la dieta de los

pollos aumentd significativamente con la edad de éstos (r de Spearman= 0,67;
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P= 0,02; n= 12).

Fraccién Animal. La dieta de origen animal estaba constituida

mayoritariamente por artrépodos. Sélo aparecieron unos pocos grupos de

invertebrados no artrépodos y vertebrados, éstos tultimos eran todos reptiles

N %F %P %*B IG
ARANEIDOS 118 9,5 33,9 4,0 4,5
ORTOPTEROS 106 8,5 36,8 10,6 7,0
DIPTEROS 48 3,9 15,5 2,2 0,9
LEPIDOPTEROS 53 4,3 18,1 7,9 2,2
HIMENOPTEROS 97 7,8 25,8 4,2 4,5
COLEOPTEROS 356 28,6 63,9 30,6 37,8
LARVAS-PUPAS 216 17,4 42,6 20,7 16,2
OTROS 105 8,4 31,0 8,7 5,3
VEGETAL 145 11,7 27,7 11,1 6,3

Tabla 2: Dieta de los pollos de urraca durante el periodo de desarrollo en el
nido. N= numero de presas, %F= porcentaje de frecuencia, %P-= porcentaje de presencia, %B=
porcentaje de biomasa, IG= Indice Global de Importancia Relativa.

(lacértidos). Las presas mas utilizadas para cebar a los pollos fueron, por
orden de importancia: coleépteros, larvas-pupas, ortépteros, araneidos,
himenépteros, lepidépteros y dipteros (Tabla 2). Los valores relativamente
bajos del IG (este indice puede llegar a un maximo de IG= 200) que se pueden
observar en el Tabla 2 indican que no existen unos componentes claramente
dominantes en la dieta, aunque se pone de manifiesto que las presas mas
importantes eran colebpteros y larvas.

Dentro de los coledpteros, la familia que presenté un mayor IG fueron
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los rutélidos (representada por una sola especie, Anisoplia floricola) debido

a sus altos valores de %F y %P (Apéndice 1). La importancia de las larvas se
debe sobre todo a su gran aportacién de biomasa. Del resto de las presas
destacaron ortépteros (tetigénidos y acrididos, de los que el 63% eran ninfas)
por el elevado %B que suponian y los araneidos e himenépteros (formicidos)
porque ambos, aunque representaron un porcentaje pequefio de la biomasa eran
capturados con regularidad (Apéndice 1).

Variacién de la dieta. El resultado del test de independencia en una

tabla trifactorial nos indica que hemos de estudiar este apartado usando
clases mixtas de edad y fenologia, ya que la dieta no es independiente de la
fenologia (G= 327,0; g.l.= 21; p< 0,05), ni de la edad de los pollos (G=
147,0; g.1l.= 21; p< 0,05) y la interaccidn entre edad, fenologia y dieta es
estadisticamente significativa (G= 1578,9; g.l.= 114; p< 0,05). Asi, en la
primera clase de edad (E1), los dos componentes mayoritarios eran los
colebpteros (rutélidos y ceténidos) y los ortépteros. Existieron diferencias
significativas entre las dos fenologias estudiadas (Figura 1; G= 48,54, p=
0,05, g.l.= 7) debido a que en la primera predominaron coledépteros y
ortépteros, y en la segunda himenépteros, larvas y "Otros" (lacértidos). En
E2 predominaban larvas y coleépteros (rutélidos), tanto en el total como en
F1 y F2. Las diferencias entre fenologias resultaron estadisticamente
significativas (G= 234,4, p< 0,05, g.l.= 21) debido al aumento de araneidos
y ortépteros conforme avanzaba el periodo de estudio, y a la aparicién de
forma irregular de otros grupos como dipteros y lepidépteros (Figura 1). En
E3 destacaron coledpteros seguidos de ortdpteros y larvas. Las diferencias
entre fenologias eran significativas (G= 55,11, p< 0,05, g.l.= 14), ya que
larvas, ortépteros y araneidos aumentaron su importancia conforme avanzaba la
estacién reproductora (Figura 1). En E4 capturaron fundamentalmente larvas y

coleépteros, y con menor importancia presas del grupo "Otros". Las diferencias
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E3

E4

ARVAS OTROS

Figura 1: Porcentaje del valor de IG para cada uno de los grupos principales de presas.
El= Pollos entre 1 y 5 dias de edad, E2= entre 6 y 10 dias, E3= entre 11 y 15, E4= entre 16
y 20 dias. Fl= Del 15 al 31 de Mayo, F2= del 1 al 15 de Junio, F3= del 16 al 30 de Junio y F4=
del 1 al 15 de Julio.

entre fenologias también resultaron estadisticamente significativas (G=
103,66, p< 0,05, g.l.= 14), destacando el aumento de la importancia de las

larvas en las sucesivas fenologias (Figura 1).

Tamafno de presa. Para analizar el tamafio de presa, de la misma forma gque
en apartado anterior, hemos usado clases mixtas de edad y fenologia. Sé6lo se
han utilizado los componentes animales, puesto que el tamafio de los granos de
cebada es muy uniforme. El1 tamafio medio obtenido en 1989 fue de 12,24 mm (SE=
0,28; n= 796). E1 valor maximo fue de 57 mm y correspondié a un ejemplar de
lacértido, que fue dado integro a un pollo de edad 3. La mayor parte de las

presas (68%) tenian un tamafo comprendido entre 5,1 y 15 mm. Dentro de estos
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limites se encontraban las dimensiones de coledpteros (rutélidos, carabidos),

araneidos y formicidos.

En la Tabla 3 se recogen los tamafios medios de presa para cada clase

El E2 E3 E4 TOTAL
F1 8,4 X 0,64 9,8 X 1,41 8,5 X 0,59
N=46 N=5 N=51
F2 11,4 X 2,02 12,2 1,29 11,5 * 0,45 12,1 1,27 11,6 * 0,41
N=14 N=8 N=263 N=55 N=340
F3 13,3 0,92 12,7 * 0,96 17,1 * 1,07 14,4 * 0,59
N=66 N=88 N=80 N=234
F4 18,6 * 4,03 11,9 *o0,70 9,2 *0,39 11,7 * 0,58
N=12 N=116 N=42 N=171
TOTAL 9,1 0,69 13,7 * 0,87 11,8 * 0,35 13,7 * 0,67
N=60 N=91 N=467 N=178 N=796

Tabla 3: Tamafo medio de presa (x * SE) para cada clase mixta Edad-Fenologia y
para el total.

mixta de edad y fenologia, asi como para los totales. En El1 y E2 la fenologia
no afecté significativamente (F= 1,87 y 1,91; g.l.= 59 y g.l.= 3, 87
respectivamente; p> 0,05). Tampoco hubo diferencias significativas entre
fenologias en E3 (F= 0,9; g.1l.= 2, 464; p> 0,05), mientras que en E4 el tamafio
de presa varié con la fenologia (F= 13,89; g.l.= 2, 175; p< 0,05), aunque
aumentd de F2 a F3 (t= 3; g.l.= 134; p< 0,05), mientras disminuy6 de F3 a F4
(t= 5,3; g.1.= 122; p< 0,05).

Si analizamos la tendencia de cambio con la edad dentro de cada clase
fenolégica vemos que se produjeron cambios significativos en F3, donde hubo

un aumento (F= 5,9; g.1l.= 2, 231; p< 0,05), y en F4, en la que se produjo una

disminucién (F= 7,9; g.l.= 2, 168; p< 0,05). Por tanto, no se observa una
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Figura 2: Distribucién de frecuencias del tamaiio de presas dadas a los pollos segun
edad, agrupadas en clases de 5 mm. Abreviaciones como en Fig. 1.

tendencia clara de cambio considerando la edad o la fenologia, pero los pollos
mayores recibieron mds presas de gran tamaflo, como puede verse en los
histogramas de la distribucién de frecuencias para cada clase de edad, que
difieren significativamente (X*= 79,69; p< 0,001; Figura 2). Los pollos de E1
y E2 fueron cebados con presas de un tamafio poco variable, mientras que los

pollos de mads de 10 dias de edad recibieron unas presas de tamafio mucho mas

heterogéneo.
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Seleccién de presa

Grupos taxonémicos. En la Tabla 4 se presentan los valores del %F de las

distintas presas en la dieta y en los trampeos de disponibilidad. Los taxones

LV ARA DIP ORT LEP HIM COL OTR CORRELACION R P
F1E1 8,6 19,0 1,7 22,4 1,7 5,2 32,8 6,9 F1E1-D1 0,17 0,69
F1E2 25,0 0,0 0,0 0,0 0,0 25,0 50,0 0,0 F1E2-D1 0,85 0,01
F2E1 13,6 9,1 0,0 9,1 9,1 36,4 9,1 13,6 F2E1-D2 0,42 0,29
F2g2 30,0 10,0 10,0 10,0 10,0 0,0 30,0 0,0 F2E2-D2 0,46 0,24
F2E3 4,1 8,5 9,3 6,3 3,0 21,1 37,4 10,4 F2E3-D2 0,74 0,03
F2E4 13,3 10,0 1,7 8,3 0,0 3,3 36,7 26,7 F2E4-D2 0,32 0,43
F3E2 52,9 14,7 0,0 10,3 5,9 0,0 14,7 1,5 F3E2-D3 0,69 0,06
F3E3 26,4 20,9 2,2 12,1 6,6 7,7 16,5 7,1 F3E3-D3 0,53 0,17
F3E4 30,1 6,0 8,4 4,8 12,0 7,2 10,8 20,5 F3E4-D3 0,04 0,92
F4E2 0,0 16,7 0,0 16,7 0,0 0,0 41,7 25,0 F4E2-D4 0,14 0,74
F4E3 20,9 21,7 1,7 15,7 0,0 1,7 36,5 1,7 F4E3-D4 0,07 0,86
F4E4 69,1 4,8 2,4 2,4 0,0 4,8 11,9 4,8 F4E4-D4 0,51 0,19

Tabla 4: Importancia (%F) de los principales grupos de presas en la dieta de los
pollos en cada una de las clases mixtas edad-fenologia. Correlacién (r de Spearman) entre
estos valores y los obtenidos para disponibilidad (recogidos en Tabla 1).

estan ordenados de menor a mayor dureza (segin la cantidad de quitina),
dejando el grupo "Otros" en Gltimo lugar. S6lo en dos casos, F1lE2 y F2E3,
existe una correlacién significativa entre dieta y disponibilidad (Tabla 4),
por lo que se puede concluir que las presas no han sido capturadas con una
frecuencia similar a la que presentan en el medio, lo que podria indicar que
las urracas realizan una seleccién entre las presas disponibles para alimentar
a sus pollos.

En las 4 fenologias se seleccionaron especialmente las presas mas

blandas, concretamente los grupos larvas, ortdpteros y araneidos, mientras que
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fueron capturados con menor frecuencia de la que cabria esperar los dipteros
y los himenépteros (Tabla 4). Lo observado para los dipteros se debe a una
sobrevaloracién de estos en los muestreos de disponibilidad, ya que el liquido
de las trampas ejerce una especial atraccién sobre ellos.

Tamafio de presa. Las urracas seleccionaron presas de mayor tamafio que

la media disponible para cada grupo, resultando significativas las diferencias
para cuatro de los grupos considerados (Tabla 5). Con los coledpteros ocurre
lo contrario, el tamafio medio fue significativamente menor en la dieta que en
la disponibilidad (Tabla 5). Esto es debido a la abundancia en la zona de
estudio de tenebriénidos de gran tamafio y gran cantidad de quitina (sobre todo
Pimelia), que s6lo son dados a los pollos mayores.

Los dipteros mas abundantes en las trampas pertenecen a las familias
miscidos y drosofilidos, que son de tamafo pequefno, mientras que las urracas
capturan solo los de un tamafio considerable (therévidos, asilidos). La mayoria
de los himenépteros, tanto en la dieta como entre las presas disponibles,
pertenecen a la Familia formicidos, seleccionando la urraca las especies de
mayor tamafo (Tabla 5). Las larvas aparecieron en las trampas de forma
ocasional y la mayoria son de diptero, lo que explica su pequefio tamafo
comparado con el de las larvas que aparecen en la dieta. Estas son
mayoritariamente de lepidéptero y, al ser en general defoliadoras, raramente
se encuentran en el suelo y, ademas, no se ven atraidas por el liquido de las
trampas.

En la figura 3 se presenta la distribucién de frecuencias del tamafio de
presa para cada fenologia, especificando, por separado, presas disponibles y
cada una de las clases de edad. En la fenologia 1 las presas disponibles son
mayores que las capturadas (t= 2,9; g.l.= 112; p< 0,05) como consecuencia de
que en todos los casos se trata de pollos pequefios (E1 y E2). En las tres

restantes son menores (t= 5,5, g.l.= 456; t= 8,1, g.l.= 349; t= 7,6, g.l.=
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N X SE t P

DIPTEROS DT 46 13,7 0,77 13,00 <0,05
D 49 3,8 0,14

HIMENOPTEROS DT 93 7,0 0,27 6,70 <0,05
D 104 4,8 0,18

COLEOPTEROS DT 352 9,3 0,16 6,10 <0,05
D 127 11,9 0,56

LARVAS DT 191 18,4 0,65 4,30 <0,05
D 25 9,1 1,39

OTROS DT 98 14,3 1,26 4,60 <0,05
D 51 5,9 0,77

Tabla 5: Comparacién (t) entre el tamafio de las presas aportadas a los pollos (DT=
dieta) y el de las existentes en el medio (D= disponibilidad), para cada uno de los
principales grupos.

348, respectivamente; p< 0,05), por los mismos motivos comentados en el

parrafo anterior.
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Figura 3: Distribucién de frecuencias del tamafio de las

presas disponibles (D) y las
dadas a los pollos segun fenologia y edad (F y E, ver Fig. 1).
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2. Alimentacién de los pollos en nidos parasitados.

:Reciben los crialos una dieta similar a la de las urracas?

Las urracas adultas aportaron en nidos naturalmente parasitados el mismo
tipo de presas a crialos y a urracas (Tabla 6, porcentaje de nidos con cada
tipo de presa, Chi cuadrado= 2,47, g.l.= 7, p= 0,93). Solo hubo diferencias
en los Colebpteros, que fueron mas abundantes en la dieta de los pollos de
crialo que en la de los pollos de urraca (test de Wilcoxon z= 2,2, n=10, p=
0,03, Tabla 6). Este resultado puede ser una consecuencia del pegquefo tamano
de muestra, ya que en nidos experimentalmente parasitados las diferencias no
son significativas para ningin tipo de presa (Tabla 6), aunque se observa una
tendencia similar a cebar preferencialmente a los crialos con presas mas
duras, con mas quitina (Coleépteros y Ortépteros, Tabla 6), mientras las
urracas reciben mas larvas (Tabla 6). En los dos tipos de nidos comprobamos
que la cebada forma parte de la dieta de crialos y urracas con una frecuencia
similar. Aunque la comparacién directa no es posible, ya que las muestras se
recogieron en distinta zona y afio, resulta evidente el parecido entre la dieta
en nidos parasitados (Tabla 6) y la ya descrita para nidos sin parasitar
(Tabla 2). En ambos casos las presas mds importantes son las mismas:

Coleépteros, Larvas y Ortopteros.

:Reciben los crialos una mayor cantidad de alimento que las urracas?

En nidos sin parasitar la cantidad de comida llevada al nido por las
urracas adultas esta positivamente correlacionada con la edad de los pollos
(r= 0,51, p= 0,0006, n=28) y, en cada clase de edad, la cantidad de comida

esta positivamente correlacionada con el nimero de pollos en el nido (r}=
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FIDOS NATURALKERTE PARASITADOS

Kedia * ES del porcentaje medio de
cada tipo de presa por nido

Crialos Urracas Test de nuestras Porcentaje de nidos con cada
apareadas de Wilcoxon tipo de presa

Tipo de presa pedia  ES redia  ES ! p= Crialos Urracas
Araneae 0,7+ 0,7 0,3 *0,48 0,0 1 10,03 (1/10) 10,0% (1/10)
Ortoptera 25,4 12,9 2,1 +0,3 Ly 0,1 50,0% (5/10) 40,0% (4/10)
Himenoptera 6,4 ¢ 4,9 0,2 0,32 1,6 0,11 30,0% (3/10) 10,0% (1/10)
Coleoptera 21,3 + 10,0 1,2 £ 0,63 2,0 0,04 50,0% (5/10) 20,0% (2/10)
Larvas (Lepidopt,) 6,4 * 4,9 3,8 £ 0,31 0,0 1 30,0% (3/10) 20,04 (2/10)
Otros 5,0 5,0 - 0,0 1 10,0% (1/10) 0% (0/10)
Carrona 1,4t 6,4 2,0 1,43 L2 0,23 40,0% (4/10) 20,0% (2/10)
Cereal (Cebada) 0,2+ 0,2 0,9 +0,16 1,1 0,28 10,0% (1/10) 20,0% (2/10)

CHI-CUADRADO= 2,50, g.1.= T, p= 0,92

—
=]

Numero de nidos 10

NIDOS EXPERIMENTALKENTE PARASITADOS

Media t BS del porcentaje medio de
cada tipo de presa por nido

Crialos Urracas Test de muestras Porcentaje de nidos con cada
apareadas de Wilcoxon tipo de presa

Tipo de presa Nedia  ES Kedia ES z p= Crialos Urracas
Isopoda 4,1 £3,7 0,8 0,6 0,4 0,72 12,5% (2/16) 18,88 (3/16)
Araneae 4,6 £ 1,4 2,5 0,7 0,9 0,40 56,3% (9/16) 68,8% (11/16)
Ortoptera 5,6 £2,2 L1 10,4 0,5 0,60 37,5% (6/16) 68,8% (11/16)
Dernaptera 5,20 t1,8 0,3 +0,3 0,7 0,47 12,5% (2/16) 12,5%  (2/16)
Himenoptera 1,8 1,4 2,3t 1,3 0,3 0N 12,5% (2/16) 31,3 (5/16)
Coleoptera 14,6 5,1 L4 20,9 0,5 0,12 50,0% (8/16) §6,8% (11/16)
Larvas (Lepidopt,) 0,4 0,4 1,3 £ 0,6 1,4 0,18 6,32 (1/16) 37,5%  (6/16)
Otros 1,3 3,1 111,8 0,7 0,47 56,3% (9/16) 50,0% (8/16)
Carrofia - 0,4 0,2 0,8 0,07 0% (0/16) 31,38 (5/16)
Cereal (Cebada) 1,%1,2 1,3 31,3 0,4 0,12 18,8% (3/16) 6,3% (1/16)

CHI-CUADRADO= 9,44, g.1.= 9, p= 0,40

—
o

Nuzero de nidos 16

Tabla 6: Dieta de los pollos de crialo y de urraca en nidos natural vy

experimentalmente parasitados
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0,75, p= 0,003, n= 13 y = 0,55, p= 0,03, n= 15, para nidos en los que el
pollo mayor tenia entre 5 y 10 dias y entre 11 y 15 dias respectivamente).

Tanto en nidos parasitados naturalmente como experimentalmente, el pollo
de crialo recibié mas alimento (miligramos por hora) que los pollos de urraca
en el mismo nido (Tabla 7, test de Wilcoxon T= 4, p= 0,001, n= 8, y T= 7, p=
0,05, n= 17, respectivamente para nidos ©parasitados natural y
experimentalmente). Sin embargo los crialos de nidos naturalmente parasitados
acapararon un mayor porcentaje de la comida total transportada al nido (74,4
* 11,1, n= 8) que los crialos experimentalmente introducidos en los nidos
(50,0 * 6,9, n= 17; U de Mann-Whitney= 34,5, p= 0,05).

La cantidad total de comida transportada al nido por hora no difirié
significativamente entre nidos sin parasitar (142,5 * 31,0 mg/h, n=28) y nidos
parasitados, considerando juntos a los nidos natural y experimentalmente
parasitados (107,8 * 22,7 mg/h, n=25, U= 313, p= 0,51). Aunque las diferencias
no han resultado significativas, la tendencia es que los nidos sin parasitar
reciban mayor cantidad de comida. El numero de pollos no difirié tampoco entre
nidos (4,1 * 0,3 en nidos sin parasitar y 4,0 + 0,3 en nidos parasitados). Sin
embargo, la cantidad de comida aportada a nidos sin parasitar fue mucho mayor
que la que recibieron los crialos que se encontraban solos en nidos
naturalmente parasitados (Tabla 7, 20,6 * 8,1 mg/h, n= 7, U= 2,91, p<0,005).
Estos pollos recibian a su vez menos alimento que los crialos que compartian
nido con urracas, tanto de forma natural como experimental (Tabla 7). Esta
diferencia puede ser debida a que los crialos que estaban solos en el nido
habrian recibido toda la comida que sus padres fuesen capaces de transportar
al nido antes de que les fueran colocados los collares (normalmente una o dos
horas después de la salida del sol), por lo que debian de estar mds saciados
que los que compartian nido con urracas, que debian de compartir las cebas.

Igualmente los crialos introducidos experimentalmente en los nidos podian
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Cantidad de comida recibida (mg/h)

(media ¥ S.E. (tamafio de muestra))

Nidos naturalmente Nidos experimentalmente
parasitados parasitados

Crialo 87,2 £ 39,0 (8) 49,7 * 11,4 (17)
Urracas 9,1 ¥ 4,7 (8) 19,3 * 5,3 (17)
Pollo de urraca mayor
en el nido 11,5 * 8,0 (8) 29,7 * 10,3 17)
Cantidad total de comida
llevada al nido 105,6 * 36,7 (8) 108,9 * 29,4 (17)
Cantidad total de comida
llevada a nidos parasitados
con solo un pollo de 20,6 + 8,1 (7)

crialo

Tabla 7: Cantidad de comida llevada al nido y recibida por los pollos de urraca
y crialo en nidos natural y experimentalmente parasitados.

estar mas hambrientos al haber estado sin comer durante un tiempo variable,
desde que fueron sacados de su nido hasta que se introdujeron en el nido
experimental.

La cantidad promedio de comida aportada a cada pollo tendia a ser mayor
en nidos sin parasitar que nidos parasitados, siendo las diferencias casi
significativas, tanto cuando consideramos todos los pollos presentes en el
nido (36,8 * 7,1 mg/h, n=28 y 21,8 * 4,5 mg/h, n=25 respectivamente, t= 1,73,
p= 0,09) como cuando consideramos solo los que recibieron alimento (42,5 £ 7,3

mg/h, n= 28 y 25,6 * 4,6 mg/h, n= 25 respectivamente, t= 1,89, p= 0,06). Se
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puede concluir claramente que las urracas no transportaron mas comida a nidos
parasitados que a nidos sin parasitar, sino que en cualquier caso la tendencia

fue la opuesta.

3. ;Porque recibieron los crialos mas comida que las urracas?

Se ha considerado el posible efecto en el reparto de las cebas de dos
caracteristicas de los pollos de crialo: su tamafo, normalmente mayor que el
de los pollos de urraca, y las papilas de su cavidad bucal. Para ello se
realizaron dos experimentos:

(1) Importancia del tamafio corporal

Cuando se introdujo un pollo de crialo de 6-8 dias de edad en un nido
sin parasitar con pollos de 12-15 dias de edad, el crialo recibia mayor
cantidad de alimento pero las diferencias ya no eran significativas, tanto
considerando el promedio de comida recibida por la urracas (crialo: 76,4 %
19,2 mg/h, n=10, urracas: 43,3 * 7,2 mg/h, n=10, Wilcoxon T= 20, p=0,44) como
cuando consideramos la urraca mayor del nido (59,4 * 12,9 mg/h, n= 10, T= 13,
p= 0,14, n= 10).

(2) Importancia de las papilas

Cuando se parasitaron experimentalmente nidos que no estaban parasitados
con pollos de crialo cuya cavidad bucal habia sido pintada para simular la de
las urracas (ver Metodos, procedimiento experimental), el crialo no recibia
mas comida que el promedio para los pollos de urraca o que el pollo mayor del
nido (Tabla 8). El crialo recibia ademas menos alimento con la cavidad bucal
pintada que cuando no lo estaba (Tabla 8, Wilcoxon T= 12, p= 0,006, n= 15).
Cuando la cavidad bucal no fue manipulada el crialo recibi6é mas comida en 13
de los 15 ensayos y acapard un mayor porcentaje de la comida aportada por las

urracas adultas (44,0 * 7,5 %) que cuando habia sido pintado (25,7 * 7,9 %,
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Cantidad de comida recibida (mg/h)

Media * S.E. (tamano de muestra)

Crialo con la Crialo con la cavidad

cavidad bucal pintada bucal sin pintar
Crialo 29,8 + 11,2 (15) 87,9 + 20,6 (15)
Urracas (media) 32,3 + 5,4 (15) 45,9 * 11,8 (15)
Pollo de urraca
mayor en el nido 35,9 + 9,0 (15) 45,5 * 16,9 (15)
Cantidad total de comida
llevada al nido 101,9 * 18,6 (15) 204,2 * 46,6 (15)

Tabla 8: Cantidad de comida recibida por los pollos de crialo y de urraca o
llevada al nido cuando la cavidad bucal del crialo era pintada eliminando las papilas y
cuando no lo era.

T=18, p= 0,03, n=15). La cantidad total de comida aportada al nido fue mayor
cuando el crialo no estaba manipulado (Tabla 8, T= 16, p= 0,01, n=15).

El tratamiento experimental no afecté los resultados obtenidos, ya que
al repetir el experimento usando un pollo de urraca de otro nido (Control) en
lugar de un pollo de crialo, este recibié una cantidad de comida similar
cuando fue pintado (76,5 * 28,1 mg/h, n= 8), que cuando no lo fue (87,8 *
33,8, n= 8, T= 12, p= 0,4), vy la cantidad total de comida aportada al nido fue
también similar (247,1 * 85,7 mg/h y 248,4 * 49,9 mg/h respectivamente; T= 17,

p= 0,88, n= 8).
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DISCUSION

1. Alimentacién de los pollos en nidos sin parasitar.

Analisis Global y Fraccidén Vegetal

La urraca, al igual que la mayoria de las aves, ceba a sus pollos con
alimento de origen animal debido a que el crecimiento de éstos necesita de
gran cantidad de proteinas. El hecho de que aporte también granos de cereal

coincide con lo citado para otras especies de cérvidos como la graja (Corvus

frugileus; Lockie 1959), la corneja (Corvus corone; Yom-Tov 1975), la grajilla

(Corvus monedula; Kaminski 1985) y también para la propia urraca (Tatner

1983).

El hecho de que en este estudio sb6lo hayan usado cebada para alimentar
a los pollos se debe a que era el tdnico cereal cultivado existente en las
proximidades de los nidos. Este cereal sélo era dado a los pollos grandes,
hecho que también ha sido constatado para la graja (Lockie 1959) y la grajilla
(Kaminski 1985). Esto es logico debido a que los pollos pequehos tienen mas
necesidades de proteinas como consecuencia de que en esta primera fase del
desarrollo el crecimiento es muy rapido (Soler y Soler 1991a), vy también
porque los granos de cereales son mas dificiles de digerir y se necesitaria
un sistema digestivo bien desarrollado que solo existe durante la segunda

mitad de la estancia en el nido (Lilja 1982).

Fraccién Animal

La alimentacién dada por las urracas a los pollos es bastante similar

en los distintos trabajos donde se ha analizado. Casi siempre predominan
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larvas y coleépteros seguidos de araneidos y dipteros (Owen 1956, Hogstedt
1980, Tatner 1983, Balanga 1984). Nuestros resultados son similares a los de
estos trabajos, aunque los dipteros son consumidos sélo esporadicamente,
mientras que los ortépteros, que no se citan como importantes en otras
latitudes, son consumidos con regularidad en nuestra zona de estudio. Esto
seguramente es debido a que los ortépteros son insectos mas abundantes en
dreas meridionales como la Peninsula Ibérica que en el centro y Norte de
Europa (Gangwere y Morales Agacino, 1970). Los ortépteros y otras presas
grandes o con apéndices duros son preparadas por las urracas antes de cebar
a los pollos; este comportamiento presenta importantes ventajas, como
facilitar la ingestidén, evitar que el digestivo tenga que procesar partes
duras e indigeribles y evitar el riesgo de que alguna estructura dura y
puntiaguda pueda dafiar el tubo digestivo (Martinez et al 1990).

Los tnicos vertebrados que han sido dados a los pollos han sido
lacértidos, grupo que nunca antes habia sido citado como presa de este cérvido
salvo en nuestra zona de estudio (Soler y Soler 1991b). Owen (1956) no
encuentra ningin vertebrado en la dieta de los pollos de la urraca, y Tatner
(1983) y Balanga (1984) coinciden en que el consumo de vertebrados se produce
de forma irregular y oportunista, no siendo comin en la dieta de los pollos.

En general, en aves, se ha puesto de manifiesto que conforme los pollos
crecen, sus mayores demandas metabélicas deben ser cubiertas incrementando la
cantidad de alimento (Petersen y Best 1986). Los adultos pueden incrementar
la frecuencia de las cebas (Royama 1966, Robins 1971, Johnson y Best 1982) o
llevar tipos de presa distintos, mds aprovechables o mas grandes (Betts 1955,
Pitts 1978, Johnson et al 1980). En urraca, Tatner (1983) hace referencia a
que durante los primeros 9 dias de vida los pollos son alimentados con presas
mas pequefias y blandas (araneidos, dipteros y larvas) aumentando

posteriormente la cantidad de coledpteros, himenépteros, restos de
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vertebrados, etc.

Normalmente, el tamafo de presa tiende a aumentar con la edad, como
resultado de un ajuste de los tipos de presa con los cambios en las
necesidades nutritivas de los pollos (Petersen y Best 1986), pero ademas de
esto, se considera que los pollos mas jovenes no pueden comer presas grandes
simplemente porque les resultarian dificiles de tragar (Meunier y Bedard
1984).

A pesar de lo comentado anteriormente, en el presente estudio se
observan las tendencias mencionadas, pero no de forma significativa, ni en los
tipos de presa ni en el tamafio de éstas con la edad de los pollos. Este
resultado junto con los bajos valores de IG calculados para todos los grupos,
ratifican la idea de una dieta poco especializada de este cérvido, que

mantiene siempre un amplio espectro de presas.

Seleccién de presa

Segin la teoria de la seleccidon de presa Optima, las aves tienden a
maximizar la proporcién de energia neta conseguida (Pike et al 1977; Krebs
1978). Los resultados de los trampeos de disponibilidad muestran que no existe
una relacién clara entre las presas mas frecuentes en el suelo y las presas
mas abundantes en la dieta de los pollos en la mayoria de las clases de edad-
fenologia. La seleccién de presas que realiza la urraca se caracteriza por:

(1) Las larvas son preferidas especialmente sobre otros artrépodos, (2)
los tenebriénidos sélo son proporcionados a pollos de mas de 10 dias de edad,
y en pequefias cantidades, a pesar de su elevada disponibilidad, (3) los
formicidos capturados son los de mayor tamafo, (4) los araneidos son
capturados por encima de sus niveles de disponibilidad lo que indica que

serian buscados debajo de las piedras o en_sus galerias. Es decir, se
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desestiman las presas muy pequefias y las grandes pero con gran cantidad de
quitina (tenebriénidos como Pimelia), mientras que se prefieren presas menos
abundantes, como larvas y araneidos, que son mucho mas aprovechables. Los
ortépteros son abundantes y la mayoria de los capturados por las urracas son
ninfas, que retinen dos caracteristicas especiales para ser preferidas: son mas

blandas y son mas faciles de capturar al no tener alas.

2. Alimentacién de los pollos en nidos parasitados.

Dieta de los pollos en nidos parasitados

La dieta que reciben los pollos parasitos es un aspecto fundamental de
la calidad del hospedador. Es importante por ello determinar si las presas que
reciben los crialos son distintas (mas sencillas de capturar, subdéptimas) a
las que reciben las urracas. Habia sido sugerido anteriormente que los pollos
de crialo solo reciben insectos porque rechazan otros tipos de comida, como
granos de cereal, carrofna y vertebrados (Valverde 1953, Di Carlo 1971, Cramp
1985). Sin embargo, se han encontrado granos de cebada y carroha entre las
presas con que fueron cebados los crialos, y también una gran proporcién de
presas subéptimas, de alto contenido en quitina (Coleépteros) (Tabla 6). No
parece probable que las urracas escojan las mejores presas para sus propios
pollos, ya que el éxito de los pollos de urraca en nidos parasitados es muy
bajo (Soler 1990, Capitulo IV). Pero, por otro lado, Brooke y Davies (1989)
encontraron algo parecido en un estudio de la dieta aportada por carriceros
comunes a pollos de cuco, en el que un 82,6% de los excrementos de cuco
contenian restos de coleopteros, mientras que solo los habia en el 33,9% de
los excrementos de pollos de carricero. Esto parece sugerir que la aparicion

de presas subdptimas puede ser el resultado de la necesidad de satisfacer el
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voraz apetito del pollo parasito.

JPor qué reciben los crialos mas comida que las urracas?

Nuestros resultados no apoyan la hipétesis del superestimulo (Dawkins
y Krebs 1979). Aunque los crialos eran alimentados preferencialmente, ya que
recibian mas comida que las urracas (Tabla 7) y ademds crecen mas rapido que
estas, tanto en nidos parasitados como sin parasitar (Soler y Soler 1991), la
cantidad de comida 1llevada al nido por los adultos no diferia
significativamente entre nidos parasitados y nidos sin parasitar. Estos
resultados son consistentes con otro estudio experimental en el que crialos
introducidos en nidos sin parasitar no eran alimentados con mayor frecuencia
que urracas introducidas en nidos parasitados (Capitulo VII). Otros estudios
tampoco han encontrado apoyo a la hipétesis del superestimulo en otras
especies parasitas (Gill 1982, Davies y Brooke 1988).

No obstante, y atn no constituyendo un superestimulo, los resultados
muestran claramente que los crialos son cebados preferencialmente por las
urracas adultas. En este trabajo se sugiere que los pollos de crialo explotan
un conjunto de adaptaciones muy efectivas solicitando el cuidado parental, lo
que se ha llamado hipétesis de la superadaptacién. Segin la teoria del
conflicto paterno filial (Trivers 1974) los jévenes son seleccionados para
solicitar de sus padres mas comida de la que los padres a su vez estan
seleccionados para aportar. Cuando padres e hijos estdn muy préximos
genéticamente, lo cual es normal en cualquier camada o pollada no sujeta a
parasitismo, el comportamiento egoista entre hermanos se ve limitado (Trivers
1974, Nur 1984, Godfray 1991). Esta situacién es completamente diferente en
polladas con un parasito. Se puede esperar una demanda de alimento mucho mas

intensa por parte de éste ya que no guarda ninguna relacién genética con sus
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compaiieros de nido, y no reduce su propia eficacia biolégica aunque provoque
la muerte de todos los pollos del hospedador, e incluso de los propios adultos
(Davies y Brooke 1989).

Existen una serie de reglas que regulan el reparto de alimento a los
pollos en especies nidicolas. Explotar todas estas reglas con un conjunto de
adaptaciones operando todas al mismo tiempo, una superadaptacién, haria a los
pollos pardsitos muy efectivos solicitando los cuidados paternos, consiguiendo
asi una cantidad desproporcionada de alimento. En este trabajo se han
analizado dos de estas adaptaciones:

(1) Los pollos de crialo normalmente tienen una ventaja en la
competencia por las cebas por el hecho de eclosionar unos dias antes que las
urracas. Se sabe que en muchas especies los pollos mejor situados en el nido,
que reaccionan antes y que levantan su cabeza mis alto son los que reciben mas
cebas (Lockie 1955, Lohrl 1968, Rydén y Bengtsson 1980, Bengtsson y Rydén
1981). El crialo al ser mayor dispone de ventaja en todos estos aspectos. De
acuerdo con esta idea, cuando el pollo de crialo era mas pequefio que las
urracas las diferencias en la cantidad de alimento recibido no fueron
significativas, a pesar de que recibié mas comida que estas, lo que pudo
deberse al efecto de otros factores como las papilas de la cavidad bucal, la
intensidad de peticidén, etc.

(2) Los pollos de crialo se parecen mucho a los de urraca en su aspecto
durante los primeros dias de vida (Lack 1968) y también mimetizan sus gritos
de peticién (Mundy 1973, Redondo y Arias de Reyna 1988). Sin embargo, la
cavidad bucal no se puede considerar mimética de la de las urracas, siendo
ésta mas ancha y de un rojo mas intenso, y la del crialo de un rojo mas suave
y con dos papilas mds claras y conspicuas en el paladar (Mundy y Cook 1977,
Cramp 1985, obs. pers.). Algunos autores han sugerido que las papilas podrian

estimular la ceba preferente de los pollos de crialo (Mundy y Cook 1977, Cramp
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1985, Fry et al 1988). Los resultados de nuestro experimento apoyan esta idea
(Tabla 8).

Hay una importante diferencia entre la hipétesis del superestimulo
(Dawkins y Krebs 1979) y la nueva hipétesis de la superadaptacidén aqui
planteada. La primera implica un resultado estable en la carrera de armamentos
entre parasito y hospedador, es un modelo de equilibrio evolutivo, mientras
que nuestra hipétesis no lo es. Siguiendo la teoria del conflicto paterno
filial (Trivers 1974), debe haber una presién selectiva que lleve a los padres
a contrarrestar cualquier sobreexplotacién por parte de su progenie que
produzca una reduccién en su éxito reproductor en el futuro. Asi seria de
esperar que los hospedadores contrarrestaran con nuevas adaptaciones, como un
posible cambio en las reglas de reparto del alimento o el reconocimiento de
los pollos parasitos como extrafios, la sobreexplotacién a que se ven sometidos
por parte de los pollos pardsitos. Esto solo podria ser posible en condiciones
en las que la presién selectiva en este sentido fuese muy fuerte, por ejemplo
bajo tasas de parasitismo muy altas y en sistemas parasito-hospedador en los

que los pollos de las dos especies comparten nido.
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Presas utilizadas por la urraca para cebar a

PYRGOMORPHIDAE

S.I.

PHILODROMIDAE
EMBIIDAE

ARGIOPIDAE
ATIPIDAE
TETTIGONIIDAE
GRYLLIDAE

ACRIDIDAE
PENTATOMIDAE

SCUTELLERIDAE

MESOVELLIDAE

COREIDAE

S.I.
HOMOPTERA

DIPTERA
SARCOPHAGIDAE

PISAURIDAE
ZORIDAE
LINIPHIIDAE
SALTICIDAE
OXIOPIDAE
SPARASSIDAE
CTENIZIDAE
LYCOSIDAE
PHOLCIDAE
ULOBORIDAE
THEREVIDAE
BOMBILIDAE

PUESTA

S.I.
CALOPTERIGIDAE

THOMISIDAE
ZOROPSIDAE
ORTOPTERA
EMPUSIDAE
MANTIDAE

HETEROPTERA
Abreviaciones como en Tabla 2.

SCOLOPENDRIDAE

ACARINA

ARANEAE
FORFICULIDAE

ANIMAL
LUMBRICIDAE
HIRUDINEA
GASTEROPODA
ARMADILLIDAE
DICTIOPTERA
APENDICE 1
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CAPITULO VII. RECONOCIMIENTO Y ACEPTACION

POLLOS DE CRIALO POR PARTE DE LAS URRACAS:

ESTUDIO EXPERIMENTAL

DE

UN
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INTRODUCCION

Las relaciones entre los parasitos de cria y sus hospedadores se
describen normalmente como ejemplos de coevolucidén y carrera de armamentos
(Capitulo I). El reconocimiento y rechazo de los huevos parasitos por parte
de algunos hospedadores, y la evolucién de huevos miméticos en los parasitos
es uno de los ejemplos mas claros de estos fendémenos (Brooke y Davies 1988,
Davies y Brooke 1989a,b, Moksnes y Rgskaft 1989, Soler y Mgller 1990, Briskie
et al 1992). Sin embargo la capacidad de discriminacién de 1los pollos
parasitos esta muy poco extendida, incluso entre aquellas especies que
reconocen y rechazan huevos miméticos, y a pesar de que los pollos parasitos
son normalmente muy diferentes de los del hospedador en apariencia y
comportamiento (Davies y Brooke 1988, Rothstein 1990). Esta ausencia de
reconocimiento de los pollos se ha interpretado desde dos puntos de vista: la
hipétesis del retraso evolutivo y la hipdotesis del estimulo supernormal
(Capitulo I), y recientemente se ha propuesto un modelo teérico que sugiere
que el reconocer a los pollos parasitos puede no ser adaptativo en el caso de

los hospedadores del cuco comin (Cuculus canorus; Lotem 1993).

En el cuco la ausencia de mimetismo en los pollos sugiere la falta de
reconocimiento, como de hecho ocurre, incluso en hospedadores que rechazan
huevos (Davies y Brooke 1988). No obstante, el hecho de que el pollo de cuco
destruya todos los huevos del hospedador reduce mucho los posibles beneficios
de la evolucién del reconocimiento de pollos (Davies y Brooke 1988). Por otro
lado, los pollos de crialo si mimetizan a los de urraca en apariencia, antes
del desarrollo de las plumas (Lack 1968), y en sus gritos de peticidén (Mundy
1973, Redondo y Arias de Reyna 1988). Esto sugiere que las urracas podrian ser
capaces de reconocer a los pollos de crialo, teniendo en cuenta ademas que el

reconocimiento de pollos existe en el Gnico sistema con pollos miméticos, las
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especies parasitas de Viduinae y sus hospedadores de la familia Estrildidae
(Nicolai 1964). E1 hecho de que el crialo no tire del nido la descendencia de
su hospedador (Soler y Soler 1991, Capitulo 1) aumenta los beneficios del
reconocimiento ya que todavia seria posible criar con éxito alguno de los
pollos de urraca.

Aunque reconocer huevos es adaptativo para los hospedadores del cuco,
reconocer pollos podria no serlo, debido a que el coste en que incurriria un
hospedador que aprendiese a reconocer los pollos de cuco como propios por
error en su primer intento de cria excederia los beneficios de un aprendizaje
correcto (Lotem 1993). El modelo propuesto por Lotem predice que en un sistema
en el que los pollos del parédsito y del hospedador compartan nido durante un
periodo de tiempo, aprender a reconocer pollos deberia ser adaptativo.

En este trabajo presentamos un analisis experimental sobre
reconocimiento de pollos en un sistema parasito-hospedador en el que los
pollos comparten el nido, con el objetivo de comprobar si los hospedadores son

realmente incapaces de discriminar entre pollos parasitos y propios.

Hipétesis y predicciones

(A) La presién selectiva que favorezca la discriminacién de pollos
extrafios deberia de ser mayor cuando los pollos del parasito comparten nido
con los del hospedador, debido a que los beneficios de un posible
reconocimiento del parasito serian mayores en este caso que en aquellos en los
que el pollo pardsito se queda solo en el nido. De acuerdo con esto, las
urracas deberian mostrar una mayor capacidad de reconocimiento de pollos de
crialo que los hospedadores del cuco con los pollos de éste, porque el
mimetismo en los pollos de crialo sugiere de forma indirecta que, al menos

previamente, ha existido alguna capacidad de reconocimiento por parte de sus
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hospedadores.

(B) Los crialos podrian explotar la regla "alimentar cualquier pollo
dentro del nido". Si esto fuera asi, se podria predecir que ante un pollo
propio y otro extrafo situados fuera del nido las urracas mejorarian su
capacidad de reconocimiento.

(C) Dawkins y Krebs (1979) sugirieron que los pollos de cuco pueden
representar un-.superestimulo para los hospedadores. En este caso seria de
esperar: 1) en primer lugar, que en experimentos de eleccién un pollo de
crialo extrafio fuese alimentado mas a menudo que un pollo de urraca extrafio
(experimento 2, ver Material y Métodos), y, 2) en segundo lugar, que un pollo
de crialo introducido en un nido sin parasitar (con pollos de urraca) fuese
alimentado mas frecuentemente que un pollo de urraca introducido en un nido
parasitado (con pollos de crialo).

(D) La presencia de un pollo de crialo en un nido puede hacer mas facil
para las urracas el reconocimiento, ya que les permite comparar su aspecto con
el de sus propios pollos. En este caso se podria predecir que la habilidad
para discriminar entre pollos deberia ser mads alta en nidos parasitados que
en nidos sin parasitar.

(E) Las urracas pueden aprender a reconocer como pollos propios aquellos
que estan presentes en su nido, y la comparacién entre ellos y un pollo
extrano introducido experimentalmente en el nido seria la base de 1la
discriminacion. Si este fuese el caso la capacidad para distinguir a los

pollos de crialo seria mejor en nidos sin parasitar que en nidos parasitados.

MATERIAL Y METODOS

El trabajo se realizd en la Hoya de Guadix. Se llevaron a cabo 3 series

de experimentos durante los anos 1990 al 1992, periodo en el que encontramos
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un total de 350 nidos de urraca, 59,7% de los cuales estaban parasitados
(Capitulo IV). Los nidos se encontraron y revisaron tal y como se indica en
el capitulo III. Los métodos empleados fueron los siguientes en cada
experimento:

Experimento 1. Para comprobar si las urracas son capaces de distinguir

a un pollo de crialo, se cambiaron pollos parasitos de sus nidos originales
a otros sin parasitar. Para comprobar si eran alimentados colocamos collares
en el pollo de crialo y los de urraca, tal y como se explica en los Capitulos
IIT y VI. Solo se ha realizado una experiencia en cada nido, excluyendo
aquellos en los que las urracas no habian aportado ninguna ceba. Se
consideraron 3 estadios de desarrollo diferentes tanto en crialos como en
urracas: (1) pollos con los ojos aln cerrados, (2) pollos con los ojos
abiertos pero sin plumas, (3) pollos con plumas. Se registraron 3 tipos de
respuesta de las urracas con respecto al pollo de crialo introducido en el
nido: a) alimentado, b) no alimentado y c) rechazado, es decir, atacado y/o
expulsado del nido, cuando el pollo presentaba sefiales de haber sido picado
o cuando no se encontraba dentro del nido. El nimero de pollos en el nido en
los diferentes estadios de desarrollo no influia en el resultado del
experimento (regresién logistica, método de maxima probabilidad: primer
estadio X*= 1,69, n= 12, g.1l.= 1, p= 0,19; segundo estadio X?*= 2,60, n= 11,
g.l.= 1, p= 0,11; tercer estadio X*= 1,67, n= 7, g.1l.= 1, p= 0,20). Por lo
tanto, se han mezclado los datos correspondientes a cada estadio de
desarrollo. Se realizaron un total de 39 experiencias.

Experimento 2. En este experimento se comprobdé la respuesta de las

urracas a un pollo extrano situado fuera del nido. El pollo extrafio era un
pollo de crialo en nidos sin parasitar y un pollo de urraca en nidos
parasitados. Se situaba junto a uno de los pollos del nido experimental, sobre

una base de madera y a menos de 20 centimetros de distancia. La base de madera
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se situaba cerca del nido, fija a las ramas del &arbol. El experimento se
realizaba con pollos ya préximos a dejar el nido. La reaccién de las urracas
se registraba desde un hide a unos 100 metros de distancia y durante una hora.
Las respuestas consideradas fueron también: alimentar al pollo extrafio, no
alimentarlo y muestras de agresividad o ataques. Se realizaron 28
experiencias.

Experimento 3. El procedimiento en este experimento es igual al del

experimento 1, pero se utilizaron solo pollos y nidos del tercer estadio de
desarrollo considerado. Se introdujeron pollos de crialo en nidos sin
parasitar (9 ensayos) y en nidos parasitados (8 ensayos); ademias se
introdujeron pollos de urraca en nidos parasitados como control del

experimento (12 experiencias).

RESULTADOS

Los resultados muestran que las urracas tienen capacidad para distinguir
entre sus pollos y los de crialo. Aunque la mayoria de los pollos de crialo
introducidos en nidos sin parasitar fueron alimentados, 5 no lo fueron y 2
fueron atacados y/o tirados fuera del nido (Figura 1). No hubo reconocimiento
en el caso de pollos sin plumas. El reconocimiento (pollos no alimentados y
atacados o expulsados del nido) aumenté con la edad de los pollos (utilizando
solo experiencias con los pollos de crialo y de urraca en el mismo estadio de
desarrollo, regresién logistica r= 0,50, n= 18; modelo de maxima probabilidad,
X*= 4,46, n= 18, g.l.= 1, p= 0,035). Estos resultados apoyan la primera
hipétesis planteada en este trabajo y demuestran que las urracas adultas
poseen capacidad de discriminacién entre sus pollos y los parasitos,
especialmente cuando eran introducidos los pollos mas grandes y menos

parecidos a los de urraca.
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ESTADIO DE DESARROLLO DE LOS POLLOS DE URRACA
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Figura 1: Respuesta de las urracas a pollos de crialo introducidos experimentalmente
en su nido. A= alimentado, B= no alimentado, C= rechazado. Ver texto.
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Figura 2: Resultados de los experimentos en los que se presentaron a las urracas un
pollo de crialo y otro de urraca fuera del nido. Ver texto.

Las respuestas negativas (no alimentados, atacados y/o expulsados)
frente a los crialos experimentales fueron significativamente mas frecuentes
cuando estos fueron presentados fuera del nido (94%, Figura 2) que cuando
estos eran situados en el nido (56%, Figura 3; log-likelihood test X?= 5,01,
g.1l.= 1, p< 0,03). Los pollos de urraca experimentales fueron rechazados (no
alimentados, atacados y/o expulsados) en el 64% de las experiencias fuera del
nido, y solo el 12% de los casos dentro del nido (Figura 3; log-likelihood
test X%= 5,04, g.1l.= 1, p< 0,03). Estos resultados sugieren que las urracas
toleran mas facilmente un pollo extraho dentro del nido que fuera del nido y
apoyan la idea de que sigan la regla "alimentar cualquier pollo dentro del
nido" (hipétesis B).

La capacidad discriminatoria fue mayor cuando el pollo extrafo era un

pollo de crialo (94%) que cuando era una urraca (64%, Figura 2, log-likelihood
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Figura 3: Respuesta de las urracas a pollos de crialo introducidos tanto en nidos sin
parasitar como parasitados, y respuesta frente a pollos de urraca introducidos en nidos
parasitados. A= alimentado, B= no alimentado, C= rechazado. Ver texto.

test X?= 3,82, g.1l.= 1, p= 0,05). La urraca fue alimentada mas a menudo (37%
de los casos) que el crialo (6%, Figura 2, log-likelihood test X?= 4,09, g.l.=
1, p< 0,05). Este resultado es contrario a lo predecible en base a la
hipétesis del superestimulo (hipétesis C, prediccién 1). También de forma
opuesta a la segunda prediccién de esta hipétesis, los crialos experimentales
tendian a ser alimentados en nidos sin parasitar con una frecuencia mas baja
de lo que lo eran las urracas experimentales en nidos parasitados (44% y 88%
de los casos respectivamente; log-likelihood test X*= 3,23, g.1l.=1, p= 0,07).

En el tercer experimento (Figura 3) se obtuvo que los pollos de crialo
introducidos experimentalmente en los nidos eran alimentados mas
frecuentemente si eran situados en nidos parasitados (100%) que si eran

introducidos en nidos sin parasitar (44%, log-likelihood test X2=-64,07y gle=
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1, p< 0,02), y por otro lado eran rechazados menos frecuentemente en nidos
parasitados (0%) que en nidos sin parasitar (56%, log-likelihood test X3%=
6,07, g.1l.= 1, p< 0,02). Este resultado es el opuesto al esperado en la
hipétesis D y esta de acuerdo con la hipétesis E, lo que apunta que la
comparacién entre pollos de crialo y de urraca es la base para el
reconocimiento (en seis de ocho casos solo habia crialos en el nido, con lo

que no era posible comparar entre la apariencia de pollos de crialo y urraca).

DISCUSION

Los hospedadores que crian pollos no miméticos se comportan de forma no
adaptativa. Sin embargo aprender a reconocer pollos puede no ser adaptativo
en sistemas parasito-hospedador en los que el pollo parasito se queda solo en
el nido (Lotem 1993). Sin embargo, el reconocimiento de pollos es adaptativo
en sistemas en los que los pollos de las dos especies comparten el nido (Lotem
1993) y se ha encontrado de hecho en varios casos (Davies y Brooke 1988). De
acuerdo con esto, en este trabajo se ha mostrado experimentalmente que en el
sistema urraca-crialo las urracas pueden reconocer a los pollos de crialo.

No hubo reconocimiento cuando el grado de mimetismo es mayor, con pollos
sin plumas; sin embargo las urracas no reconocen pollos sin plumas de otras
especies a pesar de no ser miméticos (Alvarez et al 1976). El mimetismo en los
pollos de crialo puede ser debido a que filogeneticamente el pollo de crialo
haya sido siempre similar en apariencia a los pollos de urraca.

La ausencia de discriminacién contra pollos pequefios, sin plumas, podria
deberse a que en condiciones normales, cuando no hay parasitismo, no tiene
ningin valor discriminar contra pollos diferentes y la regla de alimentar
cualquier pollo dentro del nido deberia de ser adaptativa, ya que evita
posibles errores de reconocimiento.

Con respecto a la hipdotesis del superestimulo, los resultados fueron
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opuestos a las dos predicciones planteadas por la hipbétesis, y por tanto se
concluye que los crialos no representan tal tipo de estimulo para las urracas.
En el cuco tampoco se ha encontrado evidencia de superestimulo, tanto
analizando tasas de ceba en nidos parasitados y sin parasitar (Davies y Brooke
1989), como en experimentos de eleccién entre pollos de cuco y otros de varias
especies no parasitas (Davies y Brooke 1988).

El reconocimiento de pollos de crialo como extranos fue mejor en nidos
sin parasitar que en nidos parasitados (Figura 3). Este resultado apoya
claramente la idea de que las urracas aprenden durante la estancia de los
pollos en el nido su apariencia externa, de forma que la comparacién entre
ellos y el pollo introducido en el nido es la base para el reconocimiento, no
aceptando un pollo diferente de los que hay dentro del nido. El grado de
diferencia entre pollos es importante ya que la capacidad para reconocer a los
crialos fue mayor cuando (a) introduciamos un pollo de crialo con plumas en
nidos con pollos de urraca sin plumas y (b) cuando tanto crialos como urracas
tenian plumas bien desarrolladas (Figura 1). En el primer caso la diferencia
de tamahno puede ser la responsable de la discriminacidén, pero en el segundo
caso se trataria de la apariencia general del pollo. Teniendo en cuenta que
muchos experimentos han mostrado que los padres aprenden normalmente los
rasgos externos de los jovenes al final de su periodo de estancia en el nido,
poco antes de dejarlo (Beecher et al 1981, Beecher 1988, Lessells et al 1991,
Medvin et al 1993), podriamos haber esperado una tasa de reconocimiento atn
mayor en este segundo caso.

La capacidad de reconocimiento de los pollos propios por parte de los
padres se desarrolla en aquellas especies en las que existe un riesgo
potencial de confundirlos, como en el caso de aves coloniales (Stoddard y
Beecher 1983, Medvin y Beecher 1986). La urraca, sin embargo, es un ave
solitaria y que durante la época de cria mantiene y defiende un territorio,

dentro del que alimenta a sus jovenes una vez que dejan el nido (Birkhead
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1991). Por ello parece claro que la presién selectiva responsable de la
aparicién del reconocimiento debe ser el parasitismo por parte del crialo.
Esta conclusién se ve apoyada por el hecho de que la capacidad discriminatoria
era mayor hacia los pollos de crialo que hacia los de urraca (Figuras 1y 2).

En condiciones naturales no hemos observado nunca la desaparicién de
pollos de crialo de los nidos (n= 357 nidos parasitados entre 1982 y 1993),
excepto aquellos que murieron por falta de alimento, lo cual solo ocurre en
unos pocos nidos multiparasitados (Soler 1990, Capitulo IV). Por lo tanto en
condiciones normales las urracas no reconocen como extrafhos a los pollos de
crialo, ni siquiera cuando dejan el nido, cuando su apariencia es muy similar
a un crialo adulto. Esta falta de reconocimiento en condiciones naturales
quizds ocurre porque las urracas aprenden los rasgos de todos los pollos
dentro del nido conforme estos van creciendo. Por ofro lado, las urracas
podrian reconocer a los pollos de crialo pero verse forzadas por los parasitos
adultos a aceptarlos y criarlos (Zahavi 1979). Los crialos pueden forzar a las
urracas a aceptar e incubar sus huevos en nuestra area de estudio, depredando
aquellos nidos en los que los huevos pardsitos desaparecen (hipétesis de la
"mafia", Soler et al. enviado). Este comportamiento haria mas costosa la
discriminacién de los pollos de crialo. Por lo tanto, el crialo tiene una
ventaja en la carrera de armamentos frente a la urraca que es muy dificil de
contrarrestar.

En los casos en que parasitos y hospedadores son criados juntos en el
nido hay otros dos factores que dificultan la evolucién del reconocimiento:
a) la tasa de parasitismo, ya que conforme estaAse hace mayor el tiempo
necesario para la expansién de la capacidad de reconocimiento en la poblacién
del hospedador se hace mas corto, y b) la frecuencia con la cual los
hospedadores consiguen criar pollos propios, ya que si esta es muy baja, los
costes de errores de reconocimiento pueden sobrepasar los beneficios de un

aprendizaje correcto (Lotem 1993). En nuestra zona de estudio, una media de
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0,32 (n= 133) pollos de urraca sobrevivieron en nidos parasitados (Soler 1990,
Capitulo IV). Incluso aunque la tasa de parasitismo es muy alta, mayor del 50%
(Capitulo 1V), la tasa de supervivencia de pollos no parece lo bastante alta
para esperar una rapida aparicién de la capacidad de reconocimiento. Las
urracas no reconocen y rechazan los pollos de crialo por dos motivos: (1) el
comportamiento "mafioso" de los crialos adultos que fuerzan la aceptacién en
las urracas, y (2) el reconocimiento de pollos se ha encontrado en sistemas
parasito-hospedador en los que el parasitismo causa una mortalidad muy baja
o nula entre los pollos del hospedador (Rothstein 1990, Lotem 1993).

Se ha sugerido que parasitos y hospedadores mantienen una continua
carrera de armamentos (Davies y Brooke 1989). En este caso seria de esperar
que evolucionase el reconocimiento de los pollos al comienzo del periodo de
estancia en el nido, ya que después los costes derivados de los posibles
errores serian mayores. La capacidad de discriminacién del hospedador también
puede depender del nivel de mimetismo alcanzado por los pollos parasitos como
consecuencia del reconocimiento de los hospedadores (ver arriba). E1 mimetismo
de los pollos de crialo va disminuyendo conforme estos crecen (obs. pers.).
Al eliminar la posibilidad de aprender los fenotipos de los crialos a las
urracas adultas (experimentos 1 y 2) se produce un aumento de la capacidad de
reconocimiento con la edad de los pollos de crialo. Durante los afios de
estudio se han introducido experimentalmente pollos de urraca en nidos
parasitados y sin parasitar con pollos de una edad similar (n= 35) y en ningun
caso se ha registrado el rechazo de estos pollos. Por lo tanto, los crialos
estan explotando los efectos del aprendizaje de las caracteristicas externas
de sus pollos por parte de las urracas adultas, y el comportamiento "mafioso"
puede retrasar simultdneamente la evolucién del rechazo de los pollos
parasitos. Esto puede explicar porque no se han registrado casos de rechazo
en condiciones naturales.

En conclusién, los resultados de este trabajo muestran que los crialos
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no representan un superestimulo para las urracas, y que estas son capaces de
reconocer pollos de crialo introducidos en sus nidos. Los crialos explotan a
su favor la regla de las urracas de alimentar cualquier pollo que se encuentre

dentro del nido y del que haya aprendido sus rasgos externos.
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Las conclusiones finales obtenidas en este trabajo son:

A: RESPECTO AL EXITO REPRODUCTOR DEL PARASITO Y DEL HOSPEDADOR EN UN
AREA DE RECIENTE SIMPATRIA:

1) La tasa de parasitismo es muy alta y superior a las encontradas en
zonas de mas antigua simpatria. Esto es una consecuencia de la poca
efectividad de los mecanismos de defensa de la urraca frente al crialo, ¥y
quizas de un elevado tamano poblacional de éste.

2) El1 numero de huevos de parasito por nido parasitado es superior al
registrado en otros estudios. Ademas, hay un gran porcentaje de nidos
parasitados que contienen huevos de mads de una hembra de crialo. Estos
resultados unidos a que el numero de hembras que ponen por nido no varie ni
entre zonas ni a lo largo del periodo de puesta sugieren la ausencia de
territorialidad, contrariamentea lo que establecido en una zona de mayor
duracién de simpatria.

3) Un elevado porcentaje de los nidos parasitados tenian varios huevos
de la misma hembra de crialo. Esto puede ser una estrategia para explotar la
capacidad de un hospedador como la urraca capaz de criar varios pollos, ya que
existe una correlacion positiva entre el nimero de huevos puestos por nido y
el numero de volantones que dejan el nido.

4) Los huevos de urraca en nidos parasitados frecuentemente presentan
abolladuras, grietas y/o picotazos debidos al comportamiento de la hembra
parasita al poner los huevos. Este comportamiento es beneficioso para el
parasito, ya que disminuye el numero de futuros competidores para sus pollos.

5) E1 éxito reproductor del crialo es mayor que en zonas de antigua
simpatria, lo que pone a éste en una situacién de ventaja frente a las urracas
en la carrera coevolutiva de armamentos que mantienen parasitos y
hospedadores. Este elevado éxito reproductor es consecuencia de una elevada

tasa de parasitismo y de la poca efectividad de mecanismos de defensa tales
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como la expulsién de huevos parasitos.

B: RESPECTO A LA RELACION ENTRE LA TASA DE PARASITISMO Y LA ORGANIZACION
ESPACIAL Y TEMPORAL DE LOS NIDOS DE URRACA.

1) La proximidad espacial y temporal tiene un efecto en la probabilidad
de que un nido sea parasitado: las zonas de alta densidad sufren una menor
tasa de parasitismo, principalmente debido a que en estas zonas la mayoria de
los nidos estan disponibles simultaneamente.

2) Como consecuencia de la menor tasa de parasitismo, las urracas tienen
un mayor éxito reproductor en las zonas de alta densidad. Esto podria explicar
en parte el que la densidad de cria de las urracas sea mayor en el Sur de

Europa.

C: RESPECTO A LA ALIMENTACION DE LOS POLLOS DE URRACA Y DE CRIALO.

1) La dieta de los pollos de urraca en nidos sin parasitar se
caracteriza por estar muy poco especializada, siendo los principales grupos
consumidos los coleépteros y las larvas de lepidéptero. Los pollos mayores
recibieron también, aunque en pequefia cantidad, granos de cebada.

2) Las presas aportadas a los pollos en nidos sin parasitar son
seleccionadas de entre las disponibles en el medio, presentado un tamano medio
mayor al de las presas disponibles. Los pollos pequefios reciben presas mas
blandas, con un bajo contenido en quitina, y pequefias (aranas, ninfas de
ortéptero), reservandose las mds duras y grandes para los pollos de mayor
edad.

3) No existen diferencias significativas entre la dieta recibida por los
pollos de crialo y los de urraca en nidos parasitados, aunque hay una
tendencia a que los crialos reciban una proporcién mayor de coledpteros.

4) Los pollos de crialo reciben significativamente mas alimento que los

de urraca, tanto en nidos naturalmente parasitados como en experimentalmente
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parasitados. Sin embargo, la cantidad de comida aportada al nido no difiere
entre nidos parasitados y nidos sin parasitar, lo que esta en contra de la
hipétesis del superestimulo.

5) El mayor tamano de los crialos habitualmente les da una ventaja en
la competencia por las cebas, ya que pollos de crialo experimentalmente
introducidos en nidos con pollos de urraca de mayor tamafio no recibieron
significativamente mayor cantidad de alimento.

6) E1 diseno de la cavidad bucal de los pollos de crialo influye en el
reparto de las cebas. Los pollos con la cavidad bucal manipulada (imitando la
de las urracas) recibieron significativamente menos alimento que los mismos

pollos con la cavidad bucal sin manipular.

D: RESPECTO AL RECONOCIMIENTO DE POLLOS PARASITOS

1) Las urracas tienen una cierta capacidad para reconocer pollos de
crialo. Esta capacidad es mayor cuando los pollos ya tienen plumas y son mas
diferentes de los pollos de urraca.

2) El reconocimiento fue mas comin cuando los pollos se encontraban
fuera del nido, lo que apoya la hipotesis de que las urracas utilizan la regla
"alimentar cualquier pollo dentro del nido".

3) El reconocimiento fue mejor cuando los pollos eran introducidos
experimentalmente en nidos sin parasitar que cuando lo eran en nidos
parasitados, lo que indica la importancia de que las urracas comparen con lo
que ya han fijado como sus pollos.

4) Los resultados de los experimentos de eleccidén no apoyan la hipétesis
del superestimulo, ya que los pollos de crialo no fueron alimentados con
preferencia a los pollos de urraca.

5) La ausencia de reconocimiento en condiciones naturales puede deberse:
(a) a que las urracas aprenden los rasgos de los pollos en el nido y los

identifican como propios, (b) a que los crialos adultos fuercen a las urracas
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a aceptar sus huevos y pollos y (c) la tasa de supervivencia de los pollos de
urraca en nidos parasitados es demasiado baja para permitir la aparicién de

la capacidad de reconocimiento.
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