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Esta tesis doctoral

estd dedicada a

Agata

(que la tierra le sea leve)

Y asi solvento una promesa

que hice al cumplir trece afios






"Lo importante es no dejar nunca de hacerse preguntas"
Albert Einstein
“El envejecimiento es la progresiva pérdida de curiosidad con la edad”

Ismael Camacho
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INTRODUCCION GENERAL

""Nada tiene sentido en Biologia si no es a la luz de la evolucién"

Theodosius Dobzhansky
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LOS CONFLICTOS INTRAFAMILIARES

Implicito en el proceso de seleccion natural estd la existencia de conflictos entre
los organismos, ya que, basicamente, la reproduccion de un organismo muchas veces
implicard la ausencia de reproduccion en un competidor (para la definicioén de seleccion
natural véanse Darwin, 1988 [1859]; Endler, 1986; Faibain & Reeve, 2001; Soler,
2002a). No obstante, la seleccion natural favorece también la asociacion entre los
organismos. Si la eficacia bioldgica de dos organismos que cooperan entre si es mayor
que la eficacia que tienen por separado, la seleccion natural favorecera la cooperacion.
Los ejemplos oscilan desde las asociaciones entre procariotas para formar las células
eucariotas (Margulis, 1996), hasta las asociaciones mas o menos complejas dentro de
una misma especie (p.e., Caraco et al., 1980; Fehr & Fischbacher, 2003). Por otro lado,
aunque el proceso de seleccion actia sobre el fenotipo, la guia del proceso de seleccion
natural heredable estriba en los genes (Dawkins, 1993). Por tanto, la seleccion natural
favorecera comportamientos que promuevan la transmision a la siguiente generacion de
los genes del portador, aunque esta transmision se realice a través de un organismo
emparentado y no del propio portador, incrementando su eficacia biologica inclusiva
(Hamilton, 1964a, b; Hidalgo de Trucios, 1996). Es decir, la seleccién natural no sélo
promueve conflictos entre los organismos, sino también cooperacién, bajo las
circunstancias adecuadas. Ante este marco, la familia, formada por organismos
(normalmente) emparentados, puede ser un lugar donde abunde la cooperacion entre sus
miembros.

Frecuentemente, la seleccion natural ha favorecido la evolucion de diversos tipos
de cuidados parentales, que incrementan las probabilidades de los descendientes de
llegar a reproductores (Clutton-Brock, 1991; Carranza, 2002). Uno de los cuidados
parentales mas usual y mas costoso para los padres (en términos de reproduccion futura)
es la entrega de alimento a la descendencia (Drent & Daan, 1980). Ante este tipo de
cuidado parental puede evolucionar una comunicacién padre-hijo. Esta comunicacion,

probablemente, evolucioné inicialmente mediante la explotacion por parte de los hijos
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de un sesgo sensorial en los padres (Payne & Rodriguez-Gironés, 1998; Ryan, 1998).
Lo més parsimonioso es que la comunicacion paterno-filial surgiera en organismos en
los que los hijos son capaces desde su nacimiento de alimentarse por si mismos, pero el
suministro de alimento por los padres incrementa las probabilidades de supervivencia de
los hijos (Smiseth et al., 2003b). En esta situacion, es facil imaginar que si un hijo emite
sonido o posee una boca de colores llamativos, esto atraera la atencion de los padres
hacia ¢l, lo que facilitard que entreguen el alimento a este descendiente concreto.
Entonces, es presumible que el hijo mas necesitado solicitaria alimento, mientras que el
saciado no. Por tanto, un beneficio del sistema es que los padres podrian conocer el
nivel de necesidad de su prole, entregando el alimento al mas necesitado, y, por tanto,
evitando que algunos descendientes quedasen sin comida, lo que podria ocurrir por azar
si el alimento se entregase a los hijos de forma aleatoria (Harper, 1986).

Los padres deben invertir cuidados en su descendencia porque es la forma de
asegurar el paso de sus genes a la siguiente generacion. Los hermanos deberian
colaborar entre si ya que estan genéticamente emparentados, y lo hacen en ocasiones
(Wilson & Clark, 2002; Johnstone, 2004; Kilner et al., 2004; Mathevon & Charrier,
2004). Sin embargo, el hecho de que estén emparentados no garantiza que la seleccion
natural favorezca una cooperacion. Si los hermanos compiten por los recursos, los
beneficios obtenidos por la competicion pueden superar a los beneficios obtenidos por
la cooperacion (Mock & Parker, 1997; West et al., 2002). Entonces se impondra una
competicion entre hermanos. En las aves (los organismos modelo de estudio en esta
tesis), esto sucedera cuando el alimento no es suficiente para que todos los pollos
sobrevivan hasta la madurez reproductiva, y esto ocurrird, especialmente, si los padres
ponen mas huevos del nimero de pollos que son capaces de sacar adelante con éxito. La
estrategia de poner mas huevos de los que posteriormente pueden llegar a reproductores
es muy frecuente en las aves, ya que se favorece por diferentes motivos (revisados en
Mock & Forbes, 1995). El resultado es la reduccion de nidada, es decir, la muerte por
inanicion de uno o mas pollos en el nido, y también la competencia entre hermanos por
el alimento, es decir, un conflicto entre los hermanos.

Por otro lado, aunque el alimento sea suficiente para todos los pollos (o sélo
haya un pollo en la nidada) existird un conflicto de intereses entre los padres y la

descendencia (Trivers, 1974). Las aves usualmente son iterOparas y tienen varios
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eventos reproductivos en su vida. La teoria de las estrategias vitales predice que
conforme mayor es la inversion parental realizada en una nidada, menores son las
probabilidades de reproduccion en las nidadas futuras (Stearns, 1992; Moreno, 2002).
Desde la perspectiva del progenitor, éste debe realizar una inversiéon X en una nidada
determinada, con la que obtendrd unos beneficios "b" en términos de nietos, con unos
costes "c" en términos de descendientes futuros (Figura 1). Sin embargo, desde la
perspectiva del hijo, los costes de la inversion parental son los mismos (c), ya que posee
una relacion de parentesco de 2 con sus hermanos futuros, la misma que sus padres,
pero los beneficios son 2b, ya que posee una relacion de parentesco con sus propios
hijos futuros que es el doble de la que poseen sus padres (Figura 1) (asumiendo en todo
caso ausencia de divorcios, copulas fuera de pareja y parasitismo de cria). El resultado
es que los hijos estan seleccionados para solicitar a sus padres mas inversion parental de
la que es optima para los padres, ya que los beneficios que obtienen de esa inversion
parental son mayores (Trivers, 1974; Lazarus & Inglis, 1986; Clutton-Brock, 1991,
Mock & Parker, 1997).

Este conflicto entre los intereses de los padres y de los hijos se denomina
conflicto paterno-filial. Por un lado, existe un conflicto entre padres e hijos por la
cantidad de alimento (inversion) que los padres deben entregar a la nidada presente y
que afecta a la inversion en las nidadas futuras, denominado conflicto paterno-filial
internidada (Trivers, 1974). Por otro lado, también hay un conflicto sobre la forma en
que debe repartirse el alimento entre los pollos que componen la nidada presente, y que
se solapa con la competicion entre hermanos (conflicto paterno-filial intranidada,
Macnair & Parker, 1978; Mock & Parker, 1997).

Por ultimo, debe tenerse en cuenta que la mayoria de las aves tienen un sistema
de emparejamiento social mondégamo con cuidados biparentales sobre la descendencia
(Lack, 1968; Sanz, 2002). Ambos padres se benefician de los cuidados parentales a la
descendencia ya que incrementan la probabilidad de que sus genes pasen a la siguiente
generacion, pero, ya que los cuidados parentales son costosos (p.e., Gustaffson &
Sutherland, 1988), cada padre debe intentar invertir lo menos posible en Ia
descendencia, y lograr que el otro miembro de la pareja invierta lo maximo posible
(Clutton-Brock, 1991; Gowaty, 1996; Chapman et al., 2002; Houston et al., 2005). Esto

conduce a otro conflicto dentro de la familia, el conflicto sexual, que puede afectar
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indirectamente a las relaciones paterno-filiares (Hager & Johnstone, 2003). Este
conflicto, evidentemente, se extenderia a los ayudantes de cria en las especies donde

existe cria cooperativa (Emlen & Wrege, 1992).

Figura 1
Relacion entre los beneficios (B) y los costes (C) de la inversion parental con el nivel de
inversion, para padres e hijos, segun (a) Trivers (1974) y (b) Lazarus & Inglis (1986). P:
nivel de inversion optimo para los padres; O: inversion optima para los hijos. Redibujado

por Manuel Pizarro de Clutton-Brock (1991).

a)

C/i2

INVERSION PARENTAL

En resumen, podemos encontrar al menos tres conflictos dentro de cada familia
tipica de aves sobre la forma en que el alimento debe ser repartido: un conflicto entre
padres e hijos (conflicto paterno-filial), un conflicto entre hermanos (competencia entre
hermanos), y un conflicto entre ambos progenitores (conflicto sexual) (Figura 2).
Podemos afirmar, por tanto, que dentro de una familia debe haber cooperacion, pero
estd cooperacion no estd refiida con una abundancia de conflictos (Mock et al., 1996;

Mock & Parker, 1997; Svensson & Sheldon, 1998; Parker et al., 2002b).
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Figura 2
Relacion esquemdtica entre los componentes de una familia tipica de aves, y conflictos que
surgen entre ellos sobre el reparto de los recursos. Dibujado por Manuel Pizarro basado

en Mock & Parker (1997).

CONFLICTO SEXUAL

PROGENITOR PROGENITOR
MACHO HEMBRA

l

CONFLICTO
PATERNO-FILIAL

COMPETICION
DESCENDENCIA ENTRE HERMANOS

LA COMUNICACION PATERNO-FILIAL EN LAS AVES

Hemos visto que puede evolucionar una comunicacion paterno-filial en las aves.
En principio, esta comunicacion puede beneficiar a ambas partes. A los padres porque
asi conocen el estado de necesidad de sus hijos y reparten el alimento de forma 6ptima a
los mas necesitados. Y a los hijos, porque de esta forma reciben alimento cuando lo
necesitan. Sin embargo, los conflictos previamente relatados desestabilizan el sistema,
principalmente porque los hijos solicitardn mas alimento del que es Optimo para los
padres entregarles. La mayoria de los modelos que proponen una resolucion de este
conflicto pueden agruparse en dos categorias que son los extremos de un continuo

(Mock & Parker, 1998; Royle et al.,, 2004). Por un lado estan los modelos de

_23 .



sefalizacion honesta propuestos por Godfray (1991, 1995b), seglin los cuales los padres
ganan el conflicto y tienen el control del reparto del alimento. Un segundo grupo son los
modelos de competicion entre hermanos (Mock & Parker, 1997), que proponen que los
padres reparten el alimento pasivamente entre la descendencia, los pollos compiten por
el alimento, y el conflicto alcanza un equilibrio de beneficios intermedios para ambas
partes.

Una vez que se ha generado la comunicacion paterno-filial, es probable que los
pollos mas necesitados pidan alimento mdas intensamente. Los padres se ven
beneficiados por repartir el alimento en funcidn del nivel de peticion de los pollos en su
nido. De esta forma, los pollos, que estan seleccionados para solicitar mas alimento del
que es Optimo entregarles por los padres, pediran cada vez a un nivel mayor. Una
importante asuncion del modelo de Godfray (1991) es que la peticion es costosa.
Conforme mayor es el nivel de peticion de un pollo, mayores son los costes (¢) de la
peticioén, y mayores son los beneficios (b) que obtiene en términos de alimento. En el
momento en que el nivel de peticion tiene unos costes iguales o mayores que los
beneficios que obtiene el pollo, deja de ser rentable para el pollo solicitar alimento a un
nivel mayor, con lo que se alcanza un nivel de peticion Optimo. Los costes implicitos en
la sefial garantizan que estd serd sincera (Zahavi & Zahavi, 1997). El modelo de
Godfray (1991, 1995b) propone que los padres son capaces de regular su nivel de
respuesta ante el comportamiento de peticion de los pollos y, puesto que la peticion es
honesta, pueden darle alimento al pollo que les reporta mas beneficios, que segun el
modelo es el mas necesitado.

Este modelo tiene una serie de predicciones y asunciones que deben ser
comprobadas empiricamente (Kilner & Johnstone, 1997). Primero, la forma en que los
padres reparten el alimento esta determinada por el comportamiento de peticion de los
pollos. Efectivamente, muchos estudios han encontrado que diversos rasgos o
comportamientos de los pollos provocan que los padres les alimenten preferentemente.
Por ejemplo, los padres tienen predileccion por alimentar a los pollos mas proéximos a
ellos (Rydén & Bengtsson, 1980; Smith & Montgomerie, 1991; Kacelnik et al., 1995).
También son alimentados preferentemente los pollos que solicitan antes el alimento
(p.e., Teather, 1992) o que piden con mayor intensidad (p.e., Kilner, 1995). Ademas, el

nivel de peticion de la nidada entera puede afectar a la cantidad de alimento (p.e., tasa
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de cebas) que los padres transportan al nido (Christe et al., 1996; Ottosson et al., 1997;
Price, 1998; Kilner et al., 1999b; MacGregor & Cockburn, 2002). Segundo, estas
sefales deben ser indicadores fiables de la necesidad de los pollos, es decir, deben
correlacionarse con el hambre de los pollos. Efectivamente, esto se ha mostrado por otro
conjunto de estudios empiricos. Por ejemplo, es frecuente que los pollos mas
hambrientos se aproximen mas a los padres (Cotton et al., 1996) y soliciten alimento
con mayor intensidad (Lotem, 1998).

Una asuncion importante es que el comportamiento de peticion es costoso. Se
han propuesto varios costes asociados al comportamiento de peticion (Roulin, 2001;
Wells, 2003). Un primer coste seria la atraccion de depredadores al nido. Que la
peticion de los pollos puede atraer depredadores se ha comprobado en algunos estudios
(Haskell, 1994; Leech & Leonard, 1997; Dearborn, 1999), y estudios comparativos han
encontrado que las sefiales de peticidon son menos conspicuas en especies donde el
riesgo de depredacion es mayor (Redondo & Arias de Reyna, 1988; Briskie et al.,
1999). Sin embargo, la interpretacion obtenida de los estudios experimentales de que
existe un coste de depredacion asociado a la peticion puede ser erronea por diversos
motivos (revisados en Haskell, 2002). El principal de ellos es que esos estudios sélo
demuestran que el riesgo de depredacion asociado al comportamiento de peticion
incrementa cuando se asocia un nivel de peticion determinado a un nido al que no
pertenece (Haskell, 1999). Es decir, como los estudios comparativos sugieren, el nivel
de peticion ha evolucionado segun el tipo de nido o lugar de nidificacion utilizado por la
especie en cuestion. Otro coste propuesto es el energético, pero los estudios sobre este
tipo de coste sugieren que es bajo (Leech & Leonard, 1996; McCarty, 1996; Bachman
& Chappell, 1998; Chappell & Bachman, 1998; Soler et al., 1999). Estudios centrados
en las tasas de crecimiento de los pollos si han encontrado un coste energético (Kilner,
2001; Rodriguez-Gironés et al., 2001b), pero otras investigaciones han fracasado en
encontrar dicho coste (Rodriguez-Gironés et al., 2001b; Leonard et al., 2003). Un tercer
coste es relativo a la eficacia bioldgica inclusiva (McCarty, 1997). En este respecto, el
nivel de peticion debe ser menor conforme mayor es la relacion de parentesco entre los
miembros de la familia (Godfray, 1995b; Reeve, 1997; Johnstone, 1999; Price et al.,
2002). Efectivamente, estudios comparativos han encontrado que el nivel de las

llamadas de peticion y la intensidad del color de la boca de los pollos (atractivo para los
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padres) son menores en especies con bajos niveles de jovenes fecundados fuera de la
pareja (Briskie et al., 1994; Kilner, 1999). En resumen, los estudios apoyan la existencia
de costes asociados al comportamiento de peticion, pero no aclaran la importancia
relativa de los distintos tipos de costes propuestos.

Los modelos de competicién entre hermanos (revisados en Mock & Parker,
1997) asumen que los padres reparten el alimento pasivamente entre la descendencia.
Esta es su gran diferencia con los modelos de sefializacion honesta. Seglin estos
modelos, los pollos solicitan alimento mas y mas fuerte en una carrera de armamentos
con sus hermanos. Al igual que en el modelo anterior, los pollos solicitaran alimento
mas y mas intensamente hasta que los beneficios del comportamiento de peticion
igualen los costes asociados a la peticion. Podria pensarse que la diferencia con el
modelo de sefializacion honesta es que, seglin estos modelos, el reparto del alimento no
se realizaria segin la necesidad de los pollos, sino segun su capacidad competitiva,
beneficiando a los pollos que son mejores competidores. Sin embargo, los pollos mas
necesitados invertirdn mas en la solicitacion de alimento (Rodriguez-Gironés et al.,
2001a; Parker et al., 2002a; Royle et al., 2002), por lo que las predicciones son similares
para ambos tipos de modelos. Ademads, algunos modelos predicen que los padres pueden
maximizar su eficacia bioldgica si alimentan a los pollos pasivamente segiin su nivel

competitivo (Bonabeau et al., 1998).

OBJETIVOS

Uno de los primeros objetivos de esta tesis es examinar las normas de reparto del
alimento en especies para las que los conocimientos sobre este tema eran escasos: el
alzacola (Cercotrichas galactotes) (Capitulo ), la urraca (Pica pica) (Capitulo III) y el
gorrion comun (Passer domesticus) (Capitulo V). Es importante acumular informacién
sobre el maximo numero de especies posibles con el fin ultimo de realizar estudios
comparativos o meta-analisis que ayuden a testar hipdtesis sobre las relaciones paterno-
filiares. La variabilidad que presentan las relaciones paterno-filiares es enorme, y sélo
mediante estudios comparativos pueden conocerse mejor las causas ecoldgicas que han

propiciado esa variabilidad. Una de las principales explicaciones para esta variabilidad
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radica en las estrategias reproductivas de las aves. En algunas aves (reductoras de
nidada), es frecuente que los pollos nazcan con una asincronia de eclosion. Esto genera
dos tipos de pollos en la nidada, unos pollos “principales”, con gran valor para los
padres, y otros pollos “marginales”, que usualmente son los tltimos en nacer, y moriran
por inanicién en caso de que ocurra la reduccion de nidada (Magrath, 1989; Forbes et
al., 1997; Schwabl et al., 1997). En cambio, en otras especies de aves (ajustadoras de
puesta), todos los pollos que nacen suelen sobrevivir hasta abandonar el nido. Es
predecible que en este ultimo grupo de especies los padres repartiran el alimento
equitativamente entre todos los pollos, mientras que en las aves con reduccion de
nidada, los padres deben alimentar preferentemente a los pollos de mayor tamafio
(Soler, 2001). El conocimiento del comportamiento de reparto del alimento en un buen
nimero de especies seria necesario para testar esta prediccion en un estudio
comparativo. En esta tesis se analiza el comportamiento de reparto del alimento en dos
especies con reduccion de nidada (la urraca y el gorridn comun) y una ajustadora de
puesta (el alzacola), para las que este conocimiento no existia.

Por otro lado, muchos estudios han encontrado diferencias entre machos y
hembras en sus normas de reparto del alimento (revisiones en Slagsvold, 1997; Lessells,
2002). En algunas especies la hembra ceba preferentemente al pollo mas pequeno
(Gottlander, 1987; Leonard & Horn, 1996; véase Westneat et al. [1995] para el caso
contrario). Gowaty & Droge (1991), incluso, mostraron en el azulejo oriental (Sialia
sialis) que los machos ceban preferentemente a los pollos hembra. Recientes estudios
han encontrado diferencias mas sutiles entre machos y hembras en sus normas de
reparto del alimento. Kilner (2002a) mostré que los machos de canario (Serinus
canaria) repartian el alimento segun la altura mostrada por los pollos al pedir, mientras
que las hembras utilizaban tanto la altura como la intensidad de peticion. Whittingham
et al. (2003) encontraron en la golondrina bicolor (Tachycineta bicolor) que tanto los
machos como las hembras alimentaban a los pollos segin la proximidad relativa y la
latencia de peticion, pero las hembras cebaban a pollos relativamente més lejos y que
pedian relativamente mas tarde que los pollos cebados por los machos. Estas diferencias
pueden deberse a diferencias en el comportamiento de reparto del alimento por parte de
machos y hembras, pero también pueden ser propiciadas por diferentes

comportamientos de los pollos. Koélliker et al. (1998) mostraron en el carbonero comin
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(Parus major) que los pollos méas hambrientos solicitaban alimento preferentemente a la
madre. En esta tesis contribuimos a la literatura existente analizando las diferencias en
el comportamiento de ceba entre machos y hembras en el alzacola y en la urraca.

Otro aspecto de interés es referente al parasitismo de cria interespecifico. El
alzacola es una especie parasitada por una raza de cuco (Cuculus canorus) (Alvarez,
1994; Palomino, 1997), y la urraca es el principal hospedador en Europa del crialo
(Clamator glandarius) (Soler, 1990). El estudio de las normas de reparto del alimento
en estas especies hospedadoras es importante para comprender la evolucion de las
estrategias reproductivas de estas aves parasitas (Redondo, 1993; Soler, 2002b).

Por otro lado, en el capitulo II se utiliza el alzacola como especie modelo en un
estudio sobre el conflicto sexual. En este capitulo se realiza un clasico experimento de
retirada del macho y se examina la respuesta por parte de la hembra. Los modelos sobre
el efecto del conflicto sexual sobre los cuidados parentales predicen que la hembra debe
compensar solo parcialmente la falta de alimento ocasionada por la retirada del macho
(Houston et al., 2005). En este capitulo se examina esta prediccion de los modelos en
una respuesta a corto plazo por parte de la hembra, pero ademas, se examina si la
hembra varia sus normas de reparto del alimento como respuesta al tratamiento. Es
predecible que, ante la disminucién de alimento disponible para los pollos tras la
retirada experimental del macho, la hembra debe alimentar preferentemente al pollo de
mayor tamafo (con mayor valor reproductivo), para favorecer la reduccion de nidada
(Davis et al., 1999). Sin embargo, es posible que en especies ajustadoras de puesta la
hembra deba compensar totalmente por la falta de ayuda por parte del macho. Hasta
ahora, tan s6lo otro estudio ha analizado este aspecto (Smiseth et al., 2003a).

En el capitulo IV se profundiza en la relacion entre las normas de reparto del
alimento por parte de los hospedadores y las estrategias utilizadas por los parasitos de
cria. Puesto que la urraca alimenta preferentemente al pollo de mayor tamafno (p.e.,
Redondo, 1993), seria dificil comprender como el crialo, de menor tamafio que la
urraca, puede tener éxito al parasitar a esta especie. El eclosionar antes que los pollos
del hospedador proporcionaria al pollo de crialo la ventaja suficiente para conseguir con
éxito el alimento necesario para sobrevivir. En este capitulo se examina
experimentalmente si el crialo se encuentra en desventaja competitiva con los pollos de

urraca cuando es de menor tamafio que ellos. Aunque esto se ha comprobado en otros
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estudios (Redondo, 1993; Soler et al., 1995a), este es el primer trabajo que analiza como
las normas de reparto del alimento de la urraca y el comportamiento de peticion de los

pollos determinan este resultado.

COMENTARIO ADICIONAL

Es usual en las tesis doctorales incluir un capitulo de métodos generales. En esta
tesis doctoral no se incluye ya que, debido a la amplitud del tema tratado, la tesis es
muy heterodoxa, tanto por la metodologia empleada, caracteristica de cada cuestion
concreta, como por las especies tratadas, hasta un total de cuatro. Cada capitulo incluye

un detallado apartado para la metodologia.
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CAPITULO1

Frecuencia de ceba y normas de reparto del

alimento en el alzacola (Cercotrichas galactotes)

"No es que dispongamos de poco tiempo, es que perdemos mucho"
b

Séneca
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CAPITULO1

FRECUENCIA DE CEBA Y NORMAS DE REPARTO DEL ALIMENTO EN EL
ALZACOLA (CERCOTRICHAS GALACTOTES)

RESUMEN

La hipotesis de la reduccion de nidada adaptativa sugiere que la reduccion de
nidada es una estrategia mediante la cual, ante situaciones en las que el alimento es
escaso, los padres pueden hacer frente a las demandas de la nidada gracias a la muerte
de los pollos de menor tamafio. De acuerdo con esta vision, es predecible que, en
especies donde ocurre reduccion de nidada, los padres deben entregar el alimento
preferentemente a los pollos de mayor tamafio para que la reduccion de nidada sea
efectiva. En cambio, en las especies donde no existe reduccion de nidada, los padres
deben repartir el alimento equitativamente entre todos los pollos de su nidada. El
alzacola (Cercotrichas galactotes) es un ejemplo de ave ajustadora de puesta en la que
no suele haber reduccion de nidada, ya que todos los pollos suelen sobrevivir hasta
abandonar el nido. En este estudio se analiza el comportamiento de reparto del alimento
por esta ave entre su descendencia. El comportamiento de peticion de los pollos parecid
reflejar su nivel de necesidad. Los padres transportaron alimento al nido y lo repartieron
entre la nidada segin el comportamiento de peticion de los pollos, aunque hubo sutiles
diferencias entre machos y hembras. No obstante, en contra de lo predicho, los pollos de
mayor tamafio lograron una mayor proporcion del alimento. Esto se debid a que estos
pollos solicitaron alimento mas cerca de los padres. Este resultado es contraintuitivo,
puesto que todos los pollos suelen abandonar el nido aproximadamente con el mismo
peso. Una posibilidad es que los pollos pequefios aumentaran su tasa de crecimiento

mas adelante durante el desarrollo, alcanzando en tamafio a los mayores.
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INTRODUCCION

La hipotesis del conflicto paterno-filial establece que, debido a las diferencias
genéticas que hay entre hermanos y entre padres e hijos, los descendientes solicitaran
una inversion parental mayor de la que es Optimo realizar por los padres (Trivers, 1974;
Lazarus & Inglis, 1986; Clutton-Brock, 1991; Mock & Parker, 1997). El conflicto
paterno-filial intranidada (Macnair & Parker, 1979; Mock & Parker, 1997) establece
que, mientras cada hijo solicitard una cantidad del reparto mayor para si mismo de la
que reciben sus hermanos, los padres tenderan a repartir el alimento de forma que
maximicen su eficacia bioldgica (por ejemplo, repartiendo el alimento equitativamente
entre todos los hijos, o teniendo preferencias por alimentar a un determinado
descendiente [Soler, 2001]). Estos conflictos de intereses entre hermanos y entre padres
e hijos se pueden resolver si los descendientes sefalan de forma honesta su nivel de
necesidad a los padres, lo que ocurre gracias a los limites impuestos por los costes del
comportamiento petitorio. Entonces, los padres repartiran el alimento de forma 6ptima
entre la descendencia segiin su necesidad (Godfray 1991, 1995b; Rodriguez-Gironés et
al., 1996). Por otro lado, la fuerte competencia entre los hermanos puede afectar a la
forma en que el alimento se reparte entre la prole (Mock & Parker, 1997). En esta
competencia, los hijos de mayor tamafio tendran una ventaja competitiva, lo que
explicaria por qué obtienen un mayor reparto del alimento (Schwabl et al., 1997,
Smiseth et al., 1998; Cotton et al., 1999).

Las aves constituyen un buen modelo para estudiar empiricamente estos
aspectos teoricos sobre la comunicacion paterno-filial, ya que, en ocasiones, existe una
jerarquia de tamafio entre los pollos. Esta jerarquia de tamafio suele producirse por la
asincronia de eclosion, propiciada normalmente por los patrones de incubacion de los
padres (Magrath, 1990; Stenning, 1996). Esta jerarquia de tamafo puede ser adaptativa
al facilitar la reduccion de nidada (Lack, 1968; Magrath, 1989, 1990; Stenning, 1996).
En situaciones de escasez de alimento, los pollos que mueren son los mas pequefios, lo
que permite la supervivencia de los mas grandes, que poseen el mayor valor
reproductivo (Magrath, 1989; Forbes et al., 2001). Para que la reduccion de nidada
ocurra de forma optima, con la minima pérdida de recursos por parte de los padres, es

predecible que, en especies en las que es frecuente la reduccion de nidada (especies
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reductoras) los padres deben cebar preferentemente a los pollos de mayor tamafio,
mientras que en especies donde la reduccion de nidada ocurre raramente (especies
ajustadoras del tamafio de puesta) los padres deben cebar por igual a toda la nidada
(Soler, 2001). En varias especies reductoras se ha mostrado que los padres ceban
preferentemente a los pollos de mayor tamafio, a pesar incluso de pedir alimento a una
tasa menor que los pollos mas pequenos (Rydén & Bengtsson, 1980; Ostreiher, 1997;
Smiseth et al., 1998, 2003a; Cotton et al., 1999).

En el presente trabajo se estudia como los adultos de alzacola (Cercothrichas
galactotes) determinan su tasa de cebas y reparten el alimento entre los pollos de la
nidada, en funcion de su comportamiento petitorio. El alzacola es un pequefio
paseriforme de unos 15 centimetros de tamafio que nidifica en nidos abiertos situados en
arbustos (Harrison, 1991; Cramp, 1998). Su tamafio de puesta es normalmente de 3-4
huevos. Se trata de un ave sin aparente reduccion de nidada, ya que en practicamente el
100% de los nidos exitosos (en los que vuela al menos un pollo) suelen volar todos los
pollos (Palomino, 1997). A pesar de ser un ave no reductora, cuando los pollos son
pequefios existe una jerarquia de tamafio en la nidada. En los nidos utilizados en este
estudio, con pollos de entre 7 y 9 dias de edad, el coeficiente de variacion de peso de los
pollos dentro de la nidada fue de un 8,7 £ 4,9 %, con un rango de 3,4 a 19,3 % (n =10
nidos). Por tanto, se predice que los padres deben repartir el alimento por igual entre
toda la nidada, a pesar de esta jerarquia de tamafio entre los pollos (Soler, 2001).

En algunas especies se ha comprobado que los machos alimentan
preferentemente a los pollos més grandes, mientras que las hembras alimentan a los mas
pequeios (Gottlander, 1987; Leonard & Horn, 1996). Esto puede provocar que, aunque
algin miembro de la pareja alimente preferentemente a los pollos de mayor tamaio, en
conjunto, todos los pollos reciban la misma cantidad de alimento. Por este motivo se
analiza si existen diferencias entre sexos en su comportamiento de reparto del alimento.

El estudio del comportamiento del reparto del alimento en el alzacola tiene un
interés afiadido en relacion con el parasitismo de cria obligado. Los parasitos de cria
obligados pueden agruparse en dos categorias: aquellos que expulsan o matan a los
pollos hospedadores (p.e., el cuco comun, Cuculus canorus), y aquellos que no expulsan
a los pollos hospedadores y compiten con ellos en el nido por el alimento aportado por

los adultos (p.e., el crialo, Clamator glandarius) (revision en Payne, 1997; Davies,
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2000). Segun Soler (2002b), la estrategia empleada por los parasitos puede tener una
estrecha relacion con el comportamiento de reparto de las cebas de los hospedadores. El
comportamiento de expulsion de los huevos o pollos del hospedador habria
evolucionado en el cuco al parasitar a especies en las que raramente hay reduccion de
nidada. Esto es porque en estas especies los padres repartiran el alimento
equitativamente entre los pollos de la nidada independientemente de su tamafio. Por
tanto, si el cuco tuviera que competir con los pollos hospedadores no conseguiria la
elevada proporcion del alimento que necesita para sobrevivir (Soler, 2002b). La
poblacion de alzacola estudiada es parasitada por el cuco (Alvarez, 1994; Palomino,
1997), por lo que, la relacion entre la estrategia reproductora de esta especie y su
comportamiento de reparto del alimento, explicarian la estrategia de parasitacion
empleada por el cuco.

Los principales objetivos de este estudio son: (1) Analizar como afecta el
comportamiento de peticion de los pollos al comportamiento de reparto del alimento y a
la tasa de cebas de los padres. (2) Testar la hipotesis de Soler (2001), segtn la cual, el
alzacola, al ser una especie ajustadora de puesta, debe repartir el alimento por igual
entre toda la nidada. (3) En este estudio, ademads, se examina si existen diferencias entre

el macho y la hembra en las normas de reparto del alimento.

METODOLOGIA

GRABACION DE LOS NIDOS

El estudio se realiz6 entre el 24 de junio y el 11 de agosto de 1994 en un érea
agricola destinada al cultivo de vifiedos en el municipio de Los Palacios y Villafranca,
suroeste de Espafia (37° 9" N, 5° 56' O). Los nidos de alzacola se encontraban
principalmente sobre las cepas de vifiedo, habitat preferido por esta especie (Lopez,
1983). Los nidos eran revisados periddicamente desde el comienzo del periodo
reproductor, por lo que se conocia exactamente la edad de los pollos.

Se filmaron 10 nidos, con un tamafio de nidada de 3 en 8 nidos y de 4 en 2 nidos.
Los pollos filmados tenian entre 7 y 9 dias de edad. El peso medio de los pollos en los

nidos grabados oscilo entre 17,5 y 23,0 gramos. Las filmaciones duraron
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aproximadamente 120 minutos. En el proceso de filmaciéon la videocdmara se colocd
cerca del nido (entre 0,5 y un metro de distancia) para conseguir filmar los detalles
necesarios para el estudio. Antes de comenzar la filmacion, cada pollo fue marcado con
pintura no toéxica en el pico para facilitar su identificacion individual. Los pollos se
pesaron con una balanza de precision de campo (precision de 0,1 gramos). La filmacion
no parecio perturbar el comportamiento de los padres, que reanudaron la actividad de
alimentar la nidada nada mas abandonar los investigadores las proximidades del nido.
Aunque no existe un aparente dimorfismo sexual en esta especie, se conocia el sexo de
los padres ya que previamente habian sido anillados con anillas de colores, y se habia
identificado el sexo de las aves mediante la placa incubatriz y el comportamiento de

canto.

ANALISIS DE LAS GRABACIONES

Las grabaciones fueron posteriormente analizadas con un equipo de
reproduccion que permitia observar las imagenes fotograma a fotograma. Cuando un
evento de ceba ocurria, la grabacion era examinada en detalle. Se intent6 determinar el
tipo de presa llevada al nido por los padres cuando fue posible. El tamafio de las presas
se estimo asignando el valor 1 para presas de menor tamano que el pico del alzacola, 2
para presas de igual tamafio que el pico, y 3 para presas de mayor tamafio que el pico. El
volumen de comida total se calculé como la sumatoria del nimero de cebas de un
tamafio dado por el tamafo de dichas presas. Para examinar la influencia del
comportamiento de peticion de la nidada sobre la tasa de cebas se contd el nimero de
pollos que estuvieron pidiendo en cada evento de ceba. Se asume que cuantos mas
pollos piden en la nidada mayor es el nivel de peticién de la nidada completa (Kilner &
Davies, 1999).

Para examinar los factores del comportamiento de los pollos que afectaron a la
decision de reparto del alimento por los padres, cuando un evento de ceba ocurrio, se
asignd un valor a cada pollo que solicitd alimento para cada una de las siguientes
variables:

1) Latencia, u orden relativo de peticion (en adelante "orden"): se anot6 el orden

en que cada pollo comenzaba a pedir tras la llegada de los padres, o la emision de una
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llamada de ceba, que los adultos a veces realizan poco antes de posarse sobre el nido.
Segun esto, el pollo con latencia 1 fue el primero en pedir, 2 el segundo, etc.

2) Posicion relativa en el nido respecto al adulto (en adelante "posicion"): se
considerd el orden de distancia del pico de los pollos que estaban pidiendo hasta el pico
de los padres. El pollo en posicion 1 fue el mas proximo a los padres en el momento de
solicitar alimento, el pollo 2 el segundo, etc. Incluso en especies con nidos abiertos
como el alzacola se ha mostrado que la proximidad a los padres es importante para la
obtencion del alimento (p.e., Ostreiher, 1997; Kilner, 2002a).

3) Intensidad relativa de peticion (en adelante "intensidad"): se cre6 un orden de
intensidad de peticion en la nidada. Para ello se considero la intensidad de peticion de
forma similar a lo descrito en otros trabajos (p.e., Redondo & Castro, 1992a), en orden
creciente de intensidad, desde peticion abriendo la boca con las patas flexionadas, hasta
peticion con las patas y cuello totalmente estirados, emitiendo llamadas y batiendo las
alas. Para crear el orden de intensidad se asumidé un continuo en la intensidad de
peticion. Cuando dos o mas pollos pedian en una categoria igual de peticion se examind
detenidamente la grabacion para discernir cual de ellos mostraba mayor intensidad (por
ejemplo, batia mas fuerte las alas o estiraba un poco mas el cuerpo), o se considerd
pidiendo a mayor intensidad al pollo que mostraba mayor actividad, es decir, mayor
nivel de movimiento (Rydén & Bengtsson, 1980). De esta forma, el pollo con
intensidad de peticion 1 fue el que solicit6 alimento de forma mas activa.

4) Altura relativa de las cabezas (en adelante "altura"): se considerd el orden de
altura relativa de las cabezas de los pollos. El pollo con altura 1 fue el que tuvo la
cabeza mas alta en relacidon con sus compaifieros de nido.

Debido a que los tamafios de nidada fueron diferentes, todas las variables de
peticion se estandarizaron en relacion al tamafo de pollada mediante la férmula: (valor -
1) / (tamano de nidada - 1). Esta formula permite tener valores comprendidos entre 0 y
1, de forma que los valores mas proximos a 0 corresponden a los pollos de, por ejemplo,
menor latencia relativa, posiciéon mas cercana a los padres en relacion a sus compafieros
de nido, mayor intensidad de peticion relativa, y mayor altura de las cabezas relativa,
segun la variable a la que se refieran los datos. Debe tenerse en cuenta que las variables

estan expresadas en forma de orden relativo, y no de valores absolutos, por lo que el
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valor recogido para un pollo en un nido y en un evento de ceba determinado no es
independiente de los valores de sus hermanos.

Se calculd el tiempo que cada pollo estuvo sin comer (tiempo desde la ultima
vez que fue alimentado) a través de las grabaciones. A partir del tiempo que los pollos
llevaban sin comer se establecidé un orden de hambre entre los pollos, asumiendo que
cuanto mas tiempo estuviera sin comer un pollo mas hambre tendria. De esta forma, el
valor 1 se le dio al pollo que llevaba més tiempo sin comer, y asi sucesivamente. Este
valor fue estandarizado como se ha descrito arriba para los comportamientos de peticion
[(valor - 1) / (tamafio de nidada - 1)]. El orden de peso de los pollos también fue
estandarizado de forma similar, aunque en algunos analisis se utiliza el orden de peso no

estandarizado (ver abajo).

ANALISIS ESTADISTICOS

Las variables no difirieron estadisticamente de una distribucion normal segin
una prueba de Komogorov-Smirnov. A pesar de ello, el bajo tamafio de muestra (10
nidos), sugiere el uso de estadistica no paramétrica (Siegel & Castellan, 1988). En este
estudio se realizaron la mayoria de los analisis dos veces, una vez con estadistica no
paramétrica y después con estadistica paramétrica siguiendo a Sokal & Rolhf (1995).
Los resultados para los tests fueron practicamente idénticos, pero, por simplicidad, s6lo
se presentan los analisis paramétricos. Los valores son dados como la media * la
desviacion tipica o como porcentajes. Para evitar pseudorreplicacion (Hurlbert, 1984),
usualmente, cada nido fue utilizado como unidad estadistica. Para ello, se utilizaron los
valores medios de cada nido. Cuando se empled un Modelo General Lineal (GLM) con
la ceba como unidad estadistica, la variable "nido" fue introducida como factor
aleatorio, controlando asi por la varianza entre nidos. En este caso se utilizaron modelos
con una suma de cuadrados de tipo III. Se utiliz6 el programa Statistica (Statsoft, 2001)
para la mayoria de los andlisis. En este estudio no se emplea la correccion de Bonferroni
para multiples tests, ya que el bajo tamafio de muestra hace que la potencia estadistica
de las pruebas estadisticas sea baja, y la correccion de Bonferroni, al ser muy restrictiva,
puede provocar la existencia de errores estadisticos de tipo II (Moran, 2003; Nakagawa,

2004).
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En los andlisis que implican comparaciones entre macho y hembra dentro de
cada nido (tasa de cebas, niveles de peticion promedio de los pollos cebados, etc...) se
utiliz6 la prueba pareada de la t, con los valores medios de cada nido para cada sexo.
Cuando se comparan las variables de peticion de los pollos cebados y no cebados, asi
como el orden estandarizado de tiempo que los pollos llevan sin comer, se emplea
también el test de la t con los valores medios por nido. Cuando alguna de las variables
continuas implicada en la relacion obedece a un parametro del nido, como por ejemplo
la tasa de ceba o la cantidad total de alimento llevado al nido, se utiliza la correlacion de
Pearson. Al comparar las variables de peticion y la comida recibida por los pollos segiin
su tamafio se empleod el orden no estandarizado de tamafio de todos los pollos excepto
del cuarto pollo en los dos nidos con cuatro pollos. Analisis exploratorios incluyendo el
cuarto pollo en los dos nidos con cuatro pollos dieron resultados similares. Las
comparaciones de estas variables se realizaron usando un ANOVA de medidas
repetidas, que permite una prueba pareada de tres niveles. En las comparaciones de
frecuencias se utiliza la chi-cuadrado. En los andlisis no se empleo la regresion logistica
(Monk, 2002), ya que hubo excesiva multicolinearidad entre las variables

independientes, lo que impidié que pudiera computarse el test.

RESULTADOS

CANTIDAD Y TIPO DE ALIMENTO LLEVADO AL NIDO

La tasa de cebas de las hembras fue significativamente superior a la de los
machos (machos: 5,6 £ 3,9 cebas/hora; hembras: 9,0 + 5,0 cebas/hora; t-test pareado, to
=2,56; p=0,03). Las hembras también llevaron mayor cantidad de alimento al nido que
los machos (machos: 18,6 + 13,7; hembras: 30,4 £ 17,7; to = 3,23; p = 0,01). El tamafio
de presa no fue estadisticamente diferente entre los machos y las hembras (machos: 1,52
+ 0,64; hembras: 1,77 £ 0,45; to = 1,03; p = 0,33). El tamafo de presa no guardo
relacion con el tiempo transcurrido desde la ceba anterior (Fy 295 = 1,25; p = 0,28; nido
introducido como factor, Fo 295 = 4,74; p < 0,001). La interaccion de nido con el tiempo
transcurrido desde la ceba anterior no fue significativa (Fo, 295 = 0,58; p = 0,81),

indicando que la pendiente fue similar (no diferente de 0) para todos los nidos.
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Tampoco hubo una relacion entre el tamafio de presa y el numero de pollos que estaban
pidiendo en el nido (F;, 305 = 1,83; p = 0,20; efecto nido, Fo 305 = 1,48; p = 0,15;
interaccion, Fo_ 305 = 1,93; p=0,19).

Respecto al tipo de alimento, de las 325 cebas que se registraron, se pudo
identificar el tipo de presa a nivel de orden en 209 (64,3 %). Mas de la mitad de las

presas identificadas fueron larvas de lepidoptero (el 59,8 %; Tabla 1). Hubo diferencias
significativas en la proporcion de los distintos tipos de presa llevadas al nido (y> =
441,30; p <0,001; Tabla 1). Hubo diferencias significativas entre macho y hembra en la
proporcion en que llevaron los distintos tipos de presa (> = 15,94; p < 0,03; Tabla 1).

Los machos llevaron al nido un mayor porcentaje de larvas, heterdpteros y coledpteros

que las hembras, que llevaron en mayor proporcion otro tipo de presas (Tabla 1).

Tabla 1
Tipos de presa llevados al nido por el macho y la hembra, y en total. Entre paréntesis el
porcentaje. Los totales no coinciden con la suma entre machos y hembras porque en

algunos casos no se pudo identificar el sexo del progenitor.

Tipo de presa | Total Macho Hembra
Larvas 125 (59,8) 55(69,6) 66 (53,2)
Ortopteros 28 (13,4) 9(11,4) 19 (15,3)
Himenopteros |13 (6,2) 2(2,5) 11(8,9)
Heteropteros |10 (4,8) 4 (5,1) 5(4,0)

Lepidépteros |6 (2,9) 0 (0,0) 6 (4,8)
Coleopteros 524) 4 (5,1) 1(0,8)
Otros 13 (6,2) 4(5,1) 9(7,3)
Uvas 9@4.,3) 1(1,3) 7 (5,6)
TOTAL 209 (100) 79 (100) 124 (100)
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INFLUENCIA DEL NUMERO DE POLLOS QUE PIDEN SOBRE LA TASA DE
CEBAS

Cuantos mas pollos pidieron en un evento de ceba, menos tiempo tardaron los
padres en traer una nueva presa al nido (efecto del nimero de pollos pidiendo: F;, 295 =
9,14; p = 0,01; B = -0,15; efecto nido, Fo 295 = 3,96; p < 0,001; interaccion, Fo 195 =
1,59; p = 0,12). Como consecuencia de esto, existid una correlacion positiva entre el
numero de pollos promedio pidiendo en cada nido y la tasa total de cebas (r = 0,75; p =
0,01; n = 10). La cantidad de alimento total llevada al nido tendi6 a correlacionarse de
forma no significativa con el nimero de pollos pidiendo (r = 0,53; p = 0,11; n = 10). El
numero de pollos pidiendo en el nido tuvo un fuerte efecto sobre la tasa de cebas de la
hembra (r = 0,79; p < 0,01; n = 10), y sobre la cantidad de alimento llevado al nido por
la hembra (r = 0,64; p < 0,05; n = 10), mientras que no tuvo un efecto significativo
sobre el comportamiento de ceba del macho (tasa de cebas: r = 0,48; p = 0,16; cantidad
de alimento: r = 0,32; p = 0,37; n = 10). Esto sugiere que la hembra tiene una mayor

capacidad de respuesta ante las necesidades de la nidada.

INFLUENCIA DEL COMPORTAMIENTO PETITORIO SOBRE EL REPARTO
DE CEBAS

Los pollos que recibieron ceba estuvieron, en promedio, mas cerca de los padres,
pidieron antes que sus hermanos no cebados, con mayor intensidad y alcanzaron mayor
altura relativa (para las cuatro variables, t-test pareado, ty > 5,0 para todos los casos; p <
0,001; Figura 3). Para eliminar un posible efecto del tamafio relativo de los pollos sobre
la probabilidad de ser cebados, se compar6 el comportamiento petitorio de un pollo
elegido al azar, cuando conseguia alimento y cuando no era cebado. Cuando el pollo fue
cebado estuvo mas cerca de los padres, pidid antes y a mayor intensidad, y alcanzo

mayor altura que cuando no fue cebado (t-test pareado, to > 5,0; p < 0,001; Figura 4).

INFLUENCIA DEL TAMANO SOBRE EL REPARTO DEL ALIMENTO

La tasa de cebas recibida por los pollos difiri6 estadisticamente segin el tamano
relativo de los pollos, con los pollos de mayor tamafio recibiendo mas alimento
(ANOVA de medidas repetidas, componente dentro de sujetos; F» 15 = 8,26; p < 0,003;

Figura 5a). La cantidad de alimento total recibida por los pollos también difirid
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significativamente seglin el tamafo relativo en la misma direccion (F,, 13 = 5,24; p <
0,02; Figura 5b). Por tanto, los pollos de mayor peso consiguieron mayor cantidad de
alimento que los pollos mas pequefios. Los valores para las cuatro variables de peticion
que tuvieron los pollos cuando fueron alimentados no difirieron segin su tamafio
relativo (para las cuatro variables, F», 15 < 2,00; p > 0,15). Esto sugiere que no hubo una
preferencia de los padres por los pollos de mayor tamafo. En cambio, los pollos de
mayor tamafio estuvieron un mayor nimero de veces en la posicion mas cercana a los
padres (F2, 15 = 6,55; p < 0,01; Figura 6a), y tendieron a pedir antes, con mayor
intensidad y a alcanzar mayor altura, aunque las diferencias no fueron significativas

(para estas tres variables, F», 13 <2,30; p > 0,10; Figuras 6b-d).

Figura 3
Orden promedio relativo estandarizado de las cuatro variables de peticion medidas y
del tiempo que estuvieron sin comer, de los pollos cebados (blanco) y de los pollos que
solicitaron alimento pero no fueron cebados (gris). Las lineas indican la desviacion

tipica.
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Figura 4
Orden promedio relativo estandarizado de las cuatro variables de peticion medidas, de
un pollo elegido al azar cuando es alimentado (blanco) y cuando solicito alimento pero

no fue cebado (gris). Las lineas indican la desviacion tipica.
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INFLUENCIA DEL HAMBRE SOBRE EL NIVEL DE PETICION Y EL
REPARTO DE CEBAS

El tiempo que los pollos llevaban sin comer no tuvo un efecto significativo sobre
la probabilidad de ser cebados (orden promedio de hambre (tiempo sin comer) de los
pollos cebados: 0,30 £ 0,11; de los pollos no cebados: 0,37 + 0,08; t-test pareado, to =
1,53; p = 0,16). Sin embargo, cuanto mas tiempo llevaba un pollo elegido al azar en
cada nido sin comer, menor fue el indice de intensidad de peticion relativa de ese pollo
(F1,250 = 8,57; p < 0,005; B = -0,20; nido, Fyg 259 = 3,48; p < 0,001; interaccion, Fg 259 =
0,22; p = 0,99). En cambio, el tiempo sin comer no afecté de forma significativa a la
posicion relativa, el orden de peticion y la altura relativa de las cabezas (F;, 250 < 1,5; p >
0,20; efecto nido, Fg 259 > 4,5; p < 0,001; interaccion, Fo 250 < 1,5; p > 0,10). Esto
sugiere que cuanto mas tiempo lleva un pollo sin ser alimentado, mas incrementa su
intensidad de peticion relativa, pero no afecta al resto de las variables consideradas,

siempre como relativas al comportamiento de sus hermanos.
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Figura 5
A) Tasa de cebas promedio recibidas por los pollos segun su tamario. B) Cantidad total

de alimento recibido por los pollos segun su tamanio. Las lineas indican la desviacion

tipica.
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Figura 6
Media de A) posicion, B) orden de peticion, C) intensidad y D) altura relativa, de los

pollos en funcion de su rango de tamario. Las lineas indican la desviacion tipica.
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Para comprobar si los pollos reducen sus niveles de peticion al estar saciados se
compararon las medias por nidos de esas variables para los pollos alimentados con las
medias de las variables de peticion en la ceba siguiente. Las cuatro variables (posicion
relativa, orden de peticion, intensidad relativa y altura relativa) tuvieron valores
estandarizados mayores en la ceba siguiente a aquella en la que fueron cebados los
pollos (t-test pareado, para las cuatro variables, ty < 5,0; p < 0,001; Figura 7), lo que

indica que los pollos disminuyeron su nivel de peticion al estar saciados.

DIFERENCIAS SEXUALES EN EL COMPORTAMIENTO DE CEBA

El valor promedio de las variables de peticion de los pollos a los que cebo la
hembra tendié a ser mas alto que el de los pollos a los que cebd el macho (Figura 8),
pero las diferencias solo fueron significativas para el caso de la posicion (t-test pareado,

ty = 2,66; p < 0,03; para las demas variables p > 0,05). Es decir, la hembra tendi6 a
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cebar a pollos mas alejados de ella que el macho. No obstante, no hubo evidencias de
que la hembra cebara preferentemente a los pollos mas pequefios (to = 0,32; p = 0,76;
Figura 8). La hembra emple6 significativamente mas tiempo en el nido que el macho
durante las cebas (macho: 14,04 £+ 6,31 segundos; hembra: 36,80 + 30,70 segundos; test
de Wilcoxon, z = 2,29; p = 0,02; esta variable se alejé considerablemente de la

distribucion normal).

Figura 7
Valor medio para las cuatro variables de peticion de los pollos en las cebas en que
reciben alimento (blanco), y en la ceba siguiente (gris). Las lineas indican la desviacion
tipica.
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Figura 8
Valor estandarizado promedio de peso, las cuatro variables de peticion, y de hambre,
medido como orden de tiempo que llevaban sin comer, de los pollos que fueron cebados

por el macho (blanco) y por la hembra (gris). Las lineas indican la desviacion tipica.
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DISCUSION

.ES EL COMPORTAMIENTO DE PETICION UNA SENAL DE NECESIDAD?
Los modelos realizados sobre la comunicacion paterno-filial en las aves predicen
que los pollos indican el hambre que tienen a sus padres mediante su comportamiento
de peticion (Harper, 1986; Godfray, 1991, 1995b; Kilner & Johnstone, 1997). La
relacion entre hambre y diversos parametros de la peticion ha sido confirmada en
muchos estudios (p.e., Mondloch, 1995; Iacovides & Evans, 1998; Kilner et al., 1999b).
En el presente trabajo, los pollos que recibieron alimento disminuyeron la intensidad de

peticion, la altura alcanzada, la proximidad relativa a los padres y tardaron mas en
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comenzar a pedir en la ceba siguiente. Ademas, la intensidad relativa de peticion de los
pollos aument¢ significativamente cuanto mas tiempo llevaban sin comer. Sin embargo,
el tiempo que llevaban los pollos sin comer no afecté de forma significativa a la
posicion relativa, el orden de peticion y la altura relativa de las cabezas al pedir. Es
posible que estas variables, al contrario que la intensidad de peticién, se vean muy
afectadas por el tamafio relativo de los pollos. Los pollos de mayor tamafio relativo
pidieron més cerca de los padres (Figura 6a), lo que esta de acuerdo con otros estudios
que han mostrado experimentalmente que los pollos mas grandes logran aproximarse
mas a los padres gracias a su mayor corpulencia (Cotton et al., 1999). Ademads, como es
logico, los pollos mas grandes logran mayor altura (Kilner, 2002b). Los pollos mas
grandes también pueden tener un mejor desarrollo sensorial y locomotor, lo que les
permitiria tener una menor latencia (Bengtsson & Rydén, 1981; Leonard & Horn,
2001c¢). En resumen, los resultados en este trabajo sugieren que los pollos de alzacola
indican su nivel de necesidad mediante su nivel de peticion, pero el tamano también
puede influir en algunas de las variables de peticion consideradas, especialmente, la

proximidad a los padres.

(SE AJUSTA LA RESPUESTA DE LOS PADRES AL COMPORTAMIENTO
PETITORIO?

De acuerdo con los modelos realizados, los padres deben modular su tasa de
cebas en funcion de la necesidad de la nidada (Hussell, 1988, 1991; Godfray, 1991,
Kolliker et al., 2005), y repartiran las cebas dentro de la nidada en funcion de la
necesidad relativa de los pollos (Godfray, 1995b; Kilner & Johnstone, 1997).
Efectivamente, una relacion entre el nivel de peticion de la nidada y la tasa de cebas ha
sido encontrada en otras especies (Bengtsson & Rydén, 1983; Kilner, 1997; Wright,
1998). En el alzacola, la tasa de cebas de los padres se correlaciond positivamente con
el nimero de pollos promedio que estuvieron pidiendo en el nido, una medida de la
necesidad de toda la nidada. También, como otros estudios han encontrado (Teather,
1992; Leonard & Horn, 1996; Lichtenstein, 2001), el alimento se reparti6 entre los
pollos de la nidada en funcion de su comportamiento petitorio, ya que aquellos que
pidieron primero, mas intensamente, mas cerca de los padres y alcanzaron mayor altura,

tuvieron mayor probabilidad de ser alimentados (Figuras 3 y 4).
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Debido al mayor valor reproductivo de los pollos de mayor tamaiio, los padres
podrian cebarlos preferentemente (p.e., Smiseth et al., 2003a). En el alzacola, el tamafio
de los pollos no afectd al esfuerzo de peticion que tuvieron que realizar para ser
cebados, como sugiere el hecho de que los valores de peticion medidos cuando los
pollos fueron alimentados no difirieron significativamente segun el orden de tamafio. En
el carbonero comun (Parus major), por ejemplo, los pollos de mayor tamafio tuvieron
que hacer un esfuerzo de peticion menor para ser alimentados que los pollos pequefios,
lo que sugiere que los padres tuvieron una preferencia hacia estos pollos (Rydén &
Bengtsson, 1980). Por tanto, en el alzacola, los padres no utilizan el tamafio de los
pollos "per se" (o alguna caracteristica correlacionada con el tamafio, como por ejemplo,
el tamano de la boca, Kilner & Davies, 1999) como caracteristica para decidir a qué
pollo alimentar, sino s6lo su comportamiento de peticion. Aun asi, los pollos de mayor
tamafio lograron un mayor porcentaje de cebas. Esto parece ser debido a su ventaja
competitiva, ya que estos pollos lograron solicitar alimento cerca de los padres un
mayor numero de veces. Otros estudios han mostrado que los pollos de mayor tamafio
logran acceder mas facilmente a la proximidad de los padres, lo que les permite obtener
mas cebas (Kacelnik et al., 1995; Cotton et al., 1999; Ostreiher, 2001). Es decir, los
resultados sugieren que los padres tienen una preferencia por cebar a los pollos mas
proximos, lo que favorece a los pollos de mayor tamafo. Esta podria ser una estrategia
por parte de los padres para alimentar a los pollos de mayor valor reproductivo
(Bonabeau et al., 1998), pero otros aspectos de la biologia del alzacola sugieren que esta
explicacion es poco probable, ya que la reduccion de nidada raramente ocurre en esta

especie (Palomino, 1997; ver abajo).

REDUCCION DE NIDADA Y NORMAS DE REPARTO DEL ALIMENTO

Soler (2001) argumenta que el tipo de estrategia reproductora (ajustadores del
tamafio de puesta o reductores del nimero de pollos) tiene una influencia directa sobre
los mecanismos de reparto del alimento. En las aves reductoras de nidada usualmente
muere al menos un pollo por inaniciéon (reduccion de nidada), mientras que en las
ajustadoras del tamafio de puesta suelen volar todos los pollos. El alzacola se
corresponde a este ultimo grupo (Palomino, 1997). Estas aves ponen un tamafo de

puesta equivalente al nimero de pollos que pueden criar, y, por tanto, es predecible que
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repartiran el alimento equitativamente entre toda la nidada (Soler, 2001). Sin embargo,
esto no ocurrié. Los pollos de mayor tamaiio lograron una mayor cantidad de alimento
gracias a su ventaja competitiva (es decir, a su mayor capacidad para monopolizar la
proximidad hasta los padres).

Una primera posibilidad es que los padres entreguen alimento suficiente para
que toda la nidada sobreviva, a pesar de que los pollos de mayor tamafio lo harian en
mejor condicion. Esto podria permitir que la nidada volara con una diferencia de tamafio
considerable, lo que crearia una mayor variacion fenotipica de la que habria si todos los
pollos volaran en igual condicion. Esto incrementaria las probabilidades de que algun
pollo llegue a reproductor en un ambiente variable ("the bet-hedging hatching
asynchrony hypothesis", Laaksonen, 2004). Sin embargo, todos los pollos de la misma
nidada volaron aproximadamente con el mismo peso (J.J. Palomino, datos sin publicar).
Por tanto, esta explicacion no es plausible.

Otra posibilidad es que los pollos de menor tamafio alcanzasen a los pollos de
mayor tamafio a una edad mds tardia. Barba et al. (1993) estudiaron el carbonero
comun, y detectaron que, aunque las tasas de crecimiento eran mayores para los pollos
de mayor tamano, la asintota de crecimiento era igual para todos los pollos de una
misma nidada independientemente del tamafio, lo que sugiere que los pollos mas
pequefios o bien morian de inanicidén, o volaban con el mismo peso que los pollos de
mayor tamano. Royle (2000) encontr6 para la gaviota sombria (Larus fuscus) que los
pollos mas pequenos en los nidos aumentaban la tasa de crecimiento a partir de los 12
dias, existiendo la posibilidad de que alcanzaran en tamafio a los pollos mas grandes en
caso de haber alimento suficiente. Bjorklund (1997) cita que las diferencias de tamafio
desaparecen en los pollos de herrerillo comin (Parus caeruleus) cuando crecen. Algo
similar podria ocurrir en el alzacola, pero no hay datos suficientes para confirmarlo.

Alternativamente, este resultado puede deberse a un artefacto metodologico.
Mientras se pesaron y marcaron los pollos y se colocod la videocdmara pudo pasar
tiempo suficiente para que los pollos estuvieran hambrientos, en cuyo caso los pollos de
mayor tamafio pudieron monopolizar una porcion de alimento que en circunstancias
normales no monopolizarian (Gottlander, 1987; McRae et al., 1993; Smiseth et al.,
2003a). Si esto es asi, cabria esperar que conforme avanzan las dos horas de grabacion

el pollo mas pequefio recibird proporcionalmente mas alimento, con lo que se
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encontraria una correlacion negativa entre el tiempo transcurrido y el orden relativo de
peso del pollo cebado. Sin embargo, una tendencia en ese sentido s6lo se encontr6 en 5

nidos (test Binomial, p > 0,5), y en ningln caso la correlacion difirio significativamente

de 0.

COMPORTAMIENTO DE REPARTO DEL ALIMENTO Y PARASITISMO DE
CRiA

Durante el periodo de estudio la poblacion de alzacola estudiada estaba siendo
explotada por el cuco comun (Alvarez, 1994; Palomino, 1997). Cuando el cuco parasita
un nido, al eclosionar el pollo, éste expulsa del nido todos los pollos o huevos que haya
en ¢l. Segun Soler (2002b), esta estrategia de parasitacion ha evolucionado porque el
cuco parasita especies ajustadoras del tamafio de puesta. Puesto que en estas especies
los padres repartirian el alimento equitativamente entre todos los pollos de la nidada
(ver Introduccion), el pollo de cuco debe eliminar toda la competencia para poder
conseguir la cantidad de alimento que necesita para sobrevivir con éxito (Soler, 2002b).
Sin embargo, aunque el alzacola es un ave ajustadora del tamafio de puesta, los
resultados en este estudio muestran que el alimento no se reparte equitativamente entre
toda la nidada, teniendo ventaja los pollos de mayor tamaiio. La importancia del tamafio
relativo en la pollada para conseguir cebas ha sido ampliamente probada, tanto en
especies que cuidan de sus propios pollos (McRae et al., 1993; Kacelnik et al., 1995;
Price & Ydenberg, 1995; Price et al., 1996; Smiseth et al., 1998; Cotton et al., 1999;
Ostreiher, 1997, 1999, 2001), como en los parasitos de cria (Lichstenstein & Sealy,
1998; Lichstenstein, 2001; Redondo & Zuiiga, 2002; Kilner, 2003). Por tanto, si el
tamaio fuera la unica variable que los adultos tuvieran en cuenta y el cuco no expulsara
los huevos del hospedador, gracias a su mayor tamafio, conseguiria un mayor reparto
del alimento que los pollos de alzacola. Sin embargo, en un estudio experimental
(Martin-Gélvez et al., 2005) en el que colocaron pollos de alzacola y de cuco juntos
(aunque en tazas distintas), los alzacolas no cebaron preferentemente al cuco. Estos
autores sugirieron que sus resultados podrian ser explicados por dos hipdtesis
alternativas: (1) el cuco no puede competir con los pollos de alzacola ya que sus sefales
de peticion son inadecuadas; o (2) al ser el alzacola una especie ajustadora de puesta,

tiende a repartir el alimento por igual entre toda la nidada. Los resultados en este estudio
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no apoyan la segunda posibilidad. Por tanto, parece ser que la necesidad del cuco de
expulsar los huevos del hospedador esta relacionada con que no es capaz de

monopolizar el alimento suficiente para sobrevivir.

DIFERENCIAS ENTRE MACHO Y HEMBRA EN EL COMPORTAMIENTO
DE CEBA

Se detectaron diferencias entre el macho y la hembra de alzacola en algunos
aspectos del comportamiento de ceba. Las hembras cebaron mas a menudo que los
machos. Los motivos por los cuales los machos invierten menos en cebar a los pollos
pueden ser varios. Por ejemplo, pueden ser seleccionados para invertir menos como
consecuencia de una menor relacion de parentesco con la nidada debida al riesgo de
tener que alimentar a pollos hijos de otros machos (copulas fuera de la pareja)
(Westneat & Sherman, 1993; Queller, 1997). También puede deberse a que el macho
realiza otras actividades durante ese momento del ciclo reproductor, como son la
defensa del nido (Markman et al., 1995; Woodard & Murphy, 1999; Alvarez, 2000).
Aunque no hubo diferencias en el tamafo de las presas llevadas al nido por machos y
hembras, el tipo de presa si fue diferente. La mayor parte de las presas aportadas por
machos y hembras fueron larvas de lepidoptero (casi el 60 %), y la diferencia entre
sexos se debid a otros tipos de presas adultas (Tabla 1). La tasa de cebas de la hembra,
pero no la del macho, increment6 significativamente con la peticion de la nidada, lo que
sugiere que existen respuestas diferentes entre machos y hembras. Estudios
experimentales con otras especies también han encontrado que las hembras, pero no los
machos, ajustan la tasa de cebas al nivel de peticion de la nidada (p.e., Quillfeldt et al.,
2004).

Respecto al reparto de la ceba, las hembras cebaron a pollos relativamente mas
alejados de ellas que los machos. Whittingham et al. (2003) también encontraron para la
golondrina bicolor (Tachycineta bicolor) que la hembra ceba a pollos relativamente mas
alejados de ella que el macho. Otros estudios han encontrado que las hembras ceban
preferentemente al pollo mas pequenio (Rydén & Bengtsson, 1980; Stamps et al., 1985;
Gottlanter, 1987; Leonard & Horn, 1996; Krebs et al., 1999; Krebs, 2001, 2002), que
suele ser el mas alejado de la entrada del nido, pero en el caso del alzacola no hubo

evidencias de que la hembra cebara a los pollos mas pequefios del nido. Gottlander
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(1987) relaciono las diferencias sexuales en el comportamiento de reparto del alimento
con los diferentes presupuestos de tiempo entre ambos sexos. Los machos, ocupados en
otras actividades como la busqueda de copulas fuera de pareja, tenderian a emplear
menos tiempo en cebar a los pollos que las hembras, lo que explicaria porqué ceban al
pollo mas proximo a ellos mas a menudo que las hembras (Figura 8). Efectivamente, las
hembras emplearon mas tiempo en el nido que los machos, y, en concordancia con esta

hipdtesis, los machos cebaron menos que las hembras.
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CAPITULO II

Normas de reparto del alimento en el alzacola
(Cercotrichas galactotes): Desaparicion del macho

y compensacion por parte de la hembra

"No creo en la suerte, creo en el trabajo"

Manuel Fraga
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CAPITULO 11

NORMAS DE REPARTO DEL ALIMENTO EN EL ALZACOLA
(CERCOTRICHAS GALACTOTES): DESAPARICION DEL MACHO Y
COMPENSACION POR PARTE DE LA HEMBRA

RESUMEN

Las aves, ante una situacion de escasez de alimento, pueden variar sus normas de
reparto de alimento entre la descendencia, favoreciendo al pollo de mayor tamafio y
provocando, por tanto, una reduccion de nidada. Es conocido que, durante la crianza de
los pollos, la retirada experimental del macho provoca una disminucion del alimento
transportado al nido. En muchas especies la hembra puede compensar por la falta del
macho incrementando su esfuerzo parental. Otra posibilidad es que la hembra reaccione
ante la disminucion del suministro de alimento favoreciendo a los pollos de mayor valor
reproductivo, y realizando un ajuste secundario del tamafo de nidada al alimento que es
capaz de conseguir. En este estudio se realiza una retirada experimental del macho en el
alzacola (Cercotrichas galactotes), y se examina la respuesta de la hembra a corto plazo
(si compensa o favorece al pollo de mayor valor reproductivo). Se encontré que las
hembras en el grupo experimental compensaron por la falta del macho e incrementaron
su tasa de cebas hasta igualar la que habia cuando macho y hembra alimentaban a los
pollos. No se encontraron evidencias de que los pollos estuvieran mas hambrientos en
los nidos experimentales, ni de que la hembra variara sus normas de reparto del

alimento.
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INTRODUCCION

La asincronia de eclosion es frecuente en las aves (Magrath, 1990; Stenning,
1996; Mock & Parker, 1997). Esta asincronia provoca que haya en el nido unos pollos
principales con mayor valor reproductivo (los primeros en nacer) y unos pollos
marginales con un menor valor reproductivo (los tltimos en nacer, normalmente, con un
menor tamafio) (Forbes et al., 1997). Entonces, en situaciéon de escasez del alimento
disponible para los pollos, los pollos de menor tamafo (marginales) moririan de
inanicion (Magrath, 1989; Forbes et al., 2001). Esto permitiria que los pollos principales
terminaran su periodo de desarrollo en el nido volando con un peso Optimo que
garantice su supervivencia hasta llegar a reproductores (los pollos que vuelan en mejor
condicién tienen mas probabilidades de supervivencia, Martin, 1987; Magrath, 1991;
Lindén et al., 1992). El mecanismo por el cual esto ocurre puede ser doble. Por un lado,
es posible que los padres ceben al pollo mejor competidor, de forma que los pollos
marginales s6lo sobrevivirian cuando hubiese suficiente alimento para ellos (Bonabeau
et al., 1998). Alternativamente, puede que los padres varien sus normas de reparto del
alimento segun las condiciones ambientales (Davis et al., 1999). En tal caso, cuando hay
escasez de alimento para toda la nidada, los padres deben cebar al pollo mas grande,
mientras que es predecible que ceben a todos los pollos por igual cuando el alimento es
abundante (Davis et al., 1999).

Rydén & Bengtsson (1980) realizaron un experimento con carboneros comunes
(Parus major) por el que hicieron pasar hambre a la nidada un breve periodo de tiempo.
El resultado fue que los pollos méas grandes monopolizaron la entrada del nido y
consiguieron una mayor cantidad del alimento entregado por los padres. Estos autores
propusieron que este era el mecanismo por el que ocurria la reduccion de nidada en el
caso de escasez de alimento. En otro experimento similar con el papamoscas cerrojillo
(Ficedula hypoleuca), Gottlander (1987) comprobo que la hembra cambiaba sus normas
de reparto del alimento, y pas6 a alimentar preferentemente al pollo de mayor tamafio
cuando la nidada estuvo necesitada.

Por otra parte, la retirada experimental del macho provoca en muchas especies
que las hembras incrementen su tasa de cebas, compensando total o parcialmente la

disminucion en tasa de cebas provocada por la retirada del macho (Bart & Torner, 1989;
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Smiseth & Amundsen, 2000; Sanz et al., 2000). Es predecible que las hembras podrian
reaccionar ante la falta del macho de forma similar que ante la falta de alimento, es
decir, favoreciendo a los pollos de mayor valor reproductivo, ya que la tasa de cebas
total que recibe el nido disminuird. De acuerdo con esta posibilidad, Smiseth et al.
(2003a), trabajando con el pechiazul (Luscinia svecica), encontraron que, al retirar al
macho, la hembra cebaba preferentemente al pollo de mayor tamafo. No obstante, tanto
el resultado obtenido por Smiseth et al. (2003a) como por Gottlander (1987) puede
deberse a un incremento de la competencia entre los pollos como consecuencia de la
disminucién de alimento disponible, y no a un cambio de las estrategias de la hembra
(Royle et al., 2004).

En el presente trabajo se replica el experimento realizado por Smiseth et al.
(2003a) con otra especie de turdido, el alzacola (Cercotrichas galactotes). Para ello se
retird el macho durante dos horas en una serie de nidos experimentales. Durante ese
tiempo se filmo con camara de video la inversion realizada por la hembra, asi como sus
normas de reparto del alimento, que se compararon con un dia control anterior al
experimento, en el que la pareja trabajaba conjuntamente en la crianza de los pollos.
También se consider6 un grupo control no manipulado. Con este trabajo se pretenden
testar dos aspectos relacionados. Primero, si ante un abandono de la nidada por parte del
macho la hembra compensa o no, y en caso afirmativo, en qué grado. Sobre este
aspecto, aunque los modelos teodricos realizados predicen que la hembra debe
compensar parcialmente (Wittenberger & Tilson, 1980; Winkler, 1987; Houston et al.,
2005), los resultados han sido contradictorios (Bart & Tornes, 1989; Clutton-Brock,
1991; Ketterson & Nolan, 1994; Houston et al., 2005), por lo que es importante ampliar
el nimero de especies en las que se conozca este aspecto. Y segundo, se examina si la
hembra cambia sus normas de reparto del alimento en respuesta a la situacion de falta

del macho en los cuidados parentales de los pollos.
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METODOLOGIA

PROCEDIMIENTO EXPERIMENTAL Y GRABACION DE LOS NIDOS

El estudio experimental se realizd en los meses de junio y julio de 1995 en un
area agricola destinada al cultivo de vifiedos en el municipio de Los Palacios y
Villafranca, suroeste de Espafia (37° 9' N, 2° 14' O). Los nidos de alzacola se
encontraban situados principalmente sobre cepas de vifiedo (Palomino, 1997). Los nidos
eran revisados periddicamente desde el comienzo del periodo reproductor, por lo que se
conocia exactamente la edad de los pollos cuando el experimento fue realizado.

Para la realizacion del experimento se eligieron aleatoriamente 8 nidos control y
7 nidos experimentales. Cuando los pollos tenian entre 2 y 4 dias de edad (3 dias de
edad en 12 de los nidos), se filmé el comportamiento de alimentacion de los padres
durante aproximadamente dos horas. Para ello, se coloc6 la videocamara cerca del nido
(entre 0,5 y un metro de distancia), de forma que se podia reconocer el comportamiento
de los pollos. La filmacién no parecié perturbar el comportamiento de los padres, que
reanudaron la actividad de alimentar la nidada nada mas abandonar los investigadores
las proximidades del nido. Aunque no existe un aparente dimorfismo sexual en esta
especie, el sexo de los padres era conocido ya que, previamente, habian sido anillados
con anillas de colores, y se habia identificado el sexo de las aves mediante la placa
incubatriz y el comportamiento de canto.

Durante el primer dia de grabacion (Dia 1) se filmé el comportamiento de ceba
de machos y hembras en los nidos control y experimental mientras los pollos eran
alimentados por la pareja. En un dia posterior (Dia 2), cuando los pollos tenian 4 (n = 9
nidos) 6 5 (n = 6 nidos) dias de edad, se realiz6 el experimento, que consistio en la
captura y retirada del macho (mantenido en una jaula aislado de cualquier contacto con
la hembra) durante dos horas. Tanto en los nidos experimentales como en los nidos
controles se procedid a grabar el comportamiento de alimentacion de la nidada por la
hembra, tal y como se ha descrito en el parrafo anterior. Lamentablemente, la grabacion
de uno de los nidos control en este dia quedd defectuosa, con lo que el tamafio de
muestra quedo reducido a 7 nidos control y 7 nidos experimentales.

No hubo diferencias significativas en la fecha en que se grabaron los nidos entre

el grupo control y el grupo experimental (mediana del control: 26/06/04; mediana del
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experimental: 20/06/04; test de la mediana, y> = 0,08; p = 0,78). Tampoco hubo
diferencies entre el grupo control y el experimental en el tamafio de nidada (control:
3,63 £ 0,52 pollos; experimental: 3,21 £ 0,70 polls; t-test, t = 1,31; p = 0,21), ni en la
edad media de la nidada cuando empezaron las grabaciones (control: 3,13 £ 0,35 dias;

experimental: 3,14 + 0,69 dias; t = 0,06; p = 0,95).

ANALISIS DE LAS GRABACIONES

Las grabaciones fueron posteriormente analizadas con un equipo de
reproduccion que permitia observar las imagenes fotograma a fotograma. Cuando tenia
lugar un evento de ceba la grabacion era examinada en detalle. Se considera la tasa de
cebas como el numero de viajes en los que se transportaron presas al nido por los padres
por hora. También se calculd la tasa de cebas por hora y por pollo para controlar por el
tamafio de nidada, dividiendo la tasa de cebas total por el tamafio de nidada. El tamafio
de las presas se estimo asignando el valor 1 para presas de menor tamafio que el pico del
alzacola, 2 para presas de igual tamafo que el pico, y 3 para presas de mayor tamafio
que el pico. Para examinar las normas de reparto del alimento por parte de los padres se
anotaron las siguientes variables del pollo que fue alimentado:

1) Latencia, u orden relativo de peticion (en adelante "orden"): se anoto el orden
en que el pollo alimentado comenz6 a pedir respecto a sus hermanos tras la llegada de
los padres o la emision de una llamada de ceba, que a veces realizan poco antes de
posarse sobre el nido. Segun esto, el pollo con latencia 1 fue el primero en pedir, 2 el
segundo, etc.

2) Posicion relativa en el nido respecto al adulto (en adelante "posicion"): se
considerd el orden de distancia del pico del pollo alimentado hasta el cuerpo de los
padres. El pollo en posicion 1 fue el mas proximo al cuerpo de los padres en el
momento de solicitar alimento, el pollo 2 el segundo, etc.

3) Intensidad relativa de peticion (en adelante "intensidad"): se cre6 un orden de
intensidad de peticion en la nidada. Para ello se considerd la intensidad de peticion de
forma similar a lo descrito en otros trabajos (p.e., Redondo & Castro, 1992a), en orden
creciente de intensidad, desde peticion abriendo la boca con las patas flexionadas, hasta
peticidon con las patas y cuello totalmente estirados, emitiendo llamadas y batiendo las

alas. Para crear el orden de intensidad se asumidé un continuo en la intensidad de
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peticion. Cuando dos o més pollos pedian en una categoria igual de peticion se examin6
detenidamente la grabacion para discernir cual de ellos mostraba mayor intensidad (por
ejemplo, batia mas fuertemente las alas o estiraba un poco mas el cuerpo), o se
consider6 pidiendo a mayor intensidad al pollo que mostraba mayor actividad fisica
(Rydén & Bengtsson, 1980). De esta forma, el pollo con intensidad de peticion 1 fue el
que solicitd alimento de forma mas activa. Se anot6 el orden de intensidad del pollo
alimentado respecto a sus hermanos.

4) Altura relativa de las cabezas (en adelante "altura"): se consider6 el orden de
altura relativa de las cabezas del pollo alimentado. El pollo con altura 1 fue el que tuvo
la cabeza mas alta en relacioén con sus compaifieros de nido.

Debido a que los tamafos de nidada fueron diferentes, el orden de peticion de
alimento se estandariz6 mediante la formula: (rango - 1) / (tamafio de nidada - 1). Esta
formula permite tener valores comprendidos entre 0 y 1, de forma que los valores mas
proximos a 0 corresponden a los pollos de menor latencia relativa, posicion mas cercana
a los padres en relacion a sus compafieros de nido, mayor intensidad de peticion
relativa, y mayor altura relativa de las cabezas, segun la variable a la que se refieran los
datos. En base a estos datos, diferencias en los valores promedio para alguna de las
variables medidas en el pollo que fue alimentado sugeririan que existen diferencias en
las normas de reparto del alimento por parte de los adultos.

No en todas las cebas pudo reconocerse al sexo del individuo, de forma que,
para calcular la tasa de cebas por hora de la hembra, se realizé una extrapolacion de la
frecuencia en que la hembra cebo a los pollos en las cebas en las que se pudo distinguir

el sexo, respecto a la tasa de cebas total.

ANALISIS ESTADISTICOS

Las variables no difirieron estadisticamente de una distribucion normal segin
una prueba de Komogorov-Smirnov. Para el andlisis se utilizo un Modelo General
Lineal de dos vias con medidas repetidas (Sokal & Rohlf, 1995; von Ende, 2001). Para
ello se utilizaron los valores del Dia 1 y 2 como medidas repetidas (factor dentro de
sujetos) y se introdujo el efecto "tratamiento" (factor entre sujetos) para comparar los
cambios acaecidos entre el grupo control y el experimental entre ambos dias. La

existencia de una interaccion significativa entre las medidas repetidas y la variable
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"tratamiento" supondria un efecto del experimento sobre la variable dependiente (von
Ende, 2001). Los valores son dados como la media + la desviacion tipica o como
porcentajes. Para evitar pseudorreplicacion (Hurlbert, 1984), cada nido fue utilizado
como unidad estadistica, para lo cual, se utilizaron los valores medios de cada nido. Los

analisis fueron realizados con el programa Statistica (Statsoft, 2001).

RESULTADOS

EFECTO DEL TRATAMIENTO SOBRE LA CANTIDAD DE ALIMENTO
TRANSPORTADO AL NIDO

La tasa de cebas total por nidada fue ligeramente mayor en el grupo control que
en el grupo experimental (Figura 9a). Las diferencias rozaron la significancion (F; 1 =
4,38; p = 0,06). No obstante, estas diferencias parecen ser debidas a una mayor tasa de
cebas presente en el grupo control por motivos ajenos al tratamiento, y no fueron
debidas a un efecto del tratamiento, ya que la tasa de cebas no vari6 entre el dia 1 y el
dia 2 (Fy, 11 = 0,07; p = 0,80; Figura 9a) y no hubo una interaccién entre tratamiento y
dia (F;, 11 = 0,02; p = 0,88; Figura 9a). Por tanto, parece ser que la tasa de cebas no
disminuy6 en el grupo experimental como un efecto del tratamiento. Se repitieron los
analisis utilizando la tasa de cebas por pollo, pero los resultados fueron similares, ya que
tampoco hubo interaccion entre tratamiento y dia (F;, ;; = 0,03; p = 0,87; Figura 9b). La
tasa de cebas por pollo fue ligeramente menor en el grupo experimental por motivos
ajenos al tratamiento, pero las diferencias entre el grupo control y el experimental no
fueron significativas (F; ;1 = 2,34; p = 0,15). Por tanto, no parece que la ausencia de un
efecto del tratamiento sea debida a que en el grupo experimental la tasa de cebas fue
inicialmente menor.

Una posibilidad es que las hembras en el tratamiento experimental lograran
mantener la misma tasa de cebas total, pero disminuyendo el tamafio de las presas. Este
no fue el caso. El tamafio promedio de las cebas no vari6 entre el dia 1y 2 (Fy, 11 =2,17;
p =0,17) y no hubo interaccion entre dia y tratamiento para el tamafio de ceba promedio
transportado al nido (F;, 11 = 0,24; p = 0,63; Figura 10a). Aunque el tamafio de las cebas

fue ligeramente mayor en el grupo experimental, las diferencias no fueron significativas

-63 -



(F1, 11 = 1,03; p = 0,33), y esta diferencia no se vio afectada por el tratamiento, como
muestran los resultados anteriores. Se analizo el efecto del tratamiento sobre el tamafio
promedio de la presa por pollo. De nuevo, la interaccion entre dia y tratamiento no fue
significativa (F; 1 = 0,08; p = 0,78; Figura 10b). Las diferencias entre el grupo control
y el experimental en el tamafio de ceba promedio por pollo tampoco fueron

significativas (F; 1, =2,57; p=0,14).

Figura 9
A) Tasa de cebas total por nidada y por hora y B) tasa de cebas por pollo y por hora,
en el grupo experimental y control, en el dia 1 y 2. Grupo control: circulos y linea
continua. Grupo experimental: cuadrados y linea discontinua. Las barras indican el
intervalo de confianza del 95 %. El macho fue retirado el dia 2 en el grupo

experimental.
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Figura 10
A) Tamariio medio de la presa por nido. B) Tamaiio medio de la presa transportada al
nido por pollo. Grupo control: circulos y linea continua. Grupo experimental:
cuadrados y linea discontinua. Las barras indican el intervalo de confianza del 95 %.

Se muestran los datos del dia 1 (control) y del dia 2 (experimental).
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En conclusion, parece ser que las hembras de alzacola compensaron por la
ausencia del macho aportando mas cebas al nido. Aunque el tamafio de muestra fue
bajo, las Figuras 9 y 10 muestran que apenas hubo una ligera tendencia de acuerdo con
lo esperado, y siempre muy lejos del nivel de significacién. En base a esta afirmacion es
predecible que las hembras debieron incrementar su tasa de cebas desde el dia 1 al dia 2
en el tratamiento experimental, pero no en el tratamiento control. La comparacion fue
en la direccion predicha (Figura 11). Es decir, las hembras en el grupo experimental
aumentaron su tasa de cebas en el dia 2, pero la interaccion entre dia y tratamiento no
lleg6 a ser significativa (F; 1; = 1,35; p = 0,27).

Aunque es posible que el bajo tamano de muestra sea la razén por la que la
interaccion no llega a ser significativa, ademds, la tasa de cebas del macho es
significativamente menor que la de la hembra (tasa de cebas del macho en el dia 1: 2,89

+ 1,36; tasa de cebas de la hembra en el dia 1: 4,50 £ 2,39; prueba pareada de la t, t;3 =
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2,51; p <0,03), y por tanto, el efecto de la retirada del macho sobre la tasa de cebas total
debe ser pequefio, lo que dificultaria poner de manifiesto estadisticamente la

compensacion por parte de la hembra.

Figura 11
Tasa de cebas por nido de las hembras en el grupo control (circulos y linea continua) y
en el grupo experimental (cuadrados y linea discontinua), durante el dia 1 y 2. Las
barras indican el intervalo de confianza del 95 %.
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Otra aproximacioén para poner de manifiesto si la hembra en el tratamiento
experimental compensé total o parcialmente por la pérdida de la ayuda del macho
consiste en comparar la tasa de cebas del macho (dia 1) con la diferencia en tasa de
cebas de la hembra entre el dia 1 (dia testigo) y el dia 2 (dia experimental), para el
grupo control y el experimental. La Figura 12 muestra que, en el grupo control, la
diferencia en la tasa de cebas de la hembra entre el dia 1 y 2 fue practicamente 0. En
cambio, en el grupo experimental, esa diferencia fue mayor que 0 y similar a la tasa de
cebas del macho. Sin embargo, la interaccion entre tasa de cebas del macho y la
diferencia en la hembra, y el tratamiento experimental no llegd a ser significativa (F;, 1;
= 2,13; p = 0,17). Por tanto, parece ser que la hembra compensé totalmente por el
déficit de cuidados paternales, aunque el bajo tamafo de muestra evitd obtener

resultados estadisticamente significativos.
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Figura 12
Tasa de cebas por nido del macho frente a la diferencia en tasa de cebas de la hembra
entre el dia 1 y el dia 2. Grupo control: circulos y linea continua. Grupo experimental:
cuadrados y linea discontinua. Las barras indican el intervalo de confianza del 95 %.
Notese que en el grupo experimental la diferencia en la tasa de cebas de la hembra

entre el dia testigo y el experimental se asemeja a la tasa de cebas del macho.

7

6 I -

Cebas por hora

Tasa de cebas Machos Diferencia dia 1-2 Hembras

EFECTO DEL TRATAMIENTO SOBRE LAS NORMAS DE REPARTO DE
ALIMENTO DE LA HEMBRA

El nimero de pollos que pidieron durante los eventos de ceba no fue diferente

estadisticamente entre el dia 1 y 2 (F;, 11 = 0,40; p = 0,54; Figura 13). Tampoco hubo
diferencias significativas entre el grupo control y experimental en el nimero de pollos
que pidieron por evento de ceba (F; ;1 = 0,00; p = 0,98). La interaccion entre
tratamiento y dia no fue significativa (F;, ;; = 0,01; p = 0,94; Figura 13). Puesto que,

usualmente, cuanto més hambrienta esta la nidada, mas pollos piden (p.e., Kilner &
Davies, 1999), esto sugiere que el tratamiento no aument6 la necesidad de los pollos, lo

cual es previsible en virtud de los resultados obtenidos en el anterior apartado.
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Figura 13
Numero de pollos que pidieron por evento de ceba en el grupo control (circulos y linea
continua) y en el grupo experimental (cuadrados y linea discontinua), durante el dia 1
(testigo) y 2 (experimental). Las barras indican el intervalo de confianza del 95 %.
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Respecto a las caracteristicas de peticion, el tratamiento no tuvo un efecto
detectable sobre el orden de peticion de los pollos cebados, ya que la interaccion entre
tratamiento y dia no fue significativa para esta variable (F;, ;; = 0,04; p = 0,85; Figura
14a). Tampoco hubo interaccion entre tratamiento y dia respecto a la posicion relativa
de los pollos cebados (F;, ;1 = 0,00; p = 0,98; Figura 14b). La intensidad de peticion
relativa de los pollos cebados no vari6 de forma significativa entre el dia 1 y 2 en la
interaccion con el tratamiento (F; ;3 = 0,20; p = 0,67; Figura 14c). Por ultimo, la altura
alcanzada por los pollos cebados no difirié significativamente entre el grupo control y el
grupo experimental (F;, 1; = 1,04; p = 0,33). En este caso hubo diferencias casi
significativas entre el dia 1 y 2 (Fy, 11 = 4,22; p = 0,06; Figura 14d). Como puede
observarse en la Figura 14d, los pollos cebados alcanzaron menor altura relativa en el
dia 2, y este efecto fue mas marcado en el grupo experimental, aunque el término de la
interaccidn entre tratamiento y dia, de nuevo, no fue significativo (F;, ;1 = 1,94; p =

0,19; Figura 14d).
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Figura 14
Orden estandarizado del pollo cebado en el grupo control (circulos y linea continua) y
en el grupo experimental (cuadrados y linea discontinua), durante el dia 1 (testigo) y 2
(experimental), para las siguientes variables de peticion: (A) Orden relativo de
peticion; (B) posicion relativa respecto al cuerpo de los padres; (C) intensidad relativa

de peticion; (D) altura relativa de las cabezas. Las barras indican el intervalo de

confianza del 95 %.
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DISCUSION

DESAPARICION DEL MACHO Y COMPENSACION TOTAL POR PARTE DE
LA HEMBRA

En este trabajo se ha retirado durante unas dos horas el macho en una serie de
parejas de alzacola. Los resultados sugieren que en estas parejas la hembra compens6
totalmente por la ausencia del macho, incrementando su tasa de cebas (Figura 12). Este
resultado no es novedoso. Otros estudios han encontrado que la hembra compensa
totalmente ante la retirada del macho. Por ejemplo, en el junco enmascarado (Junco
hyemalis), la tasa de cebas de las hembras no ayudadas por el macho es el doble que la
de hembras en parejas, y esa tasa de cebas no difiere de la tasa de cebas total en parejas,
lo que sugiere que en esta especie la hembra compensa completamente ante la retirada
del macho (Wolf et al., 1990). También en la golondrina bicolor (Tachicyneta bicolor)
la hembra compensa totalmente cuando el macho es retirado (Whittingham et al., 1994).
Este resultado no estuvo confundido por diferencias en los tamafios de nidada, ni por
diferencias en el tamafio de la presa entre ambos grupos. Otras manipulaciones de la
inversion del macho consisten en taras experimentales que influyen en su capacidad de
vuelo. Por ejemplo, Wright & Cuthill (1990) utilizaron pequeios pesos colocados en la
cola de estorninos pintos (Sturnus vulgaris) para disminuir la contribucion en cebas de
ambos sexos. Cuando el macho fue tarado con este procedimiento, la hembra
incremento la tasa de cebas hasta compensar completamente, de modo que la tasa de
cebas total no varid entre los grupos experimental y control. En otros casos se
recortaron plumas de la cola y/o el ala. Con esta metodologia, Sanz et al. (2000)
encontraron que la hembra de carbonero comin compensa totalmente ante una
disminucion de la tasa de cebas del macho.

Estos resultados contrastan con lo esperado de los modelos matematicos. Segin
estos modelos (revisados en Houston et al., 2005), ante una desercion del macho o una
disminucion de su inversion parental la hembra debe compensar parcialmente. De esta
forma la monogamia seria estable, pues si compensa totalmente el macho podria
abandonar la nidada sin perder éxito reproductor, para reducir los costes reproductivos o
buscar parejas extra. Efectivamente, muchos estudios han encontrado este resultado

(Lyon et al., 1987; Meek & Robertson, 1994; Markman et al., 1996; Freeman-Gallant,

-70 -



1998; Smiseth & Amundsen, 2000). También, las hembras secundarias en especies
poliginicas suelen compensar parcialmente por la menor tasa de cebas del macho
(Pinxten & Eens, 1994; Sejberg, et al., 2000). En algunos estudios experimentales,
incluso, la hembra no parecié compensar nada por la disminucion de colaboraciéon por
parte del macho (Slagsvold & Lifjeld, 1990; Mazuc et al., 2003).

No obstante, los resultados encontrados en este estudio y en los trabajos citados
mas arriba no coinciden con lo esperable. En estas especies, por tanto, parece que el
macho pudiera abandonar la nidada si asi lo desease sin perder éxito reproductivo, y
pudiendo incrementar su eficacia bioldgica por otros medios (Magrath & Komdeur,
2003). Esto, sin embargo, no es totalmente correcto. Algunos de los estudios que han
encontrado una compensacion completa por parte de la hembra ante una disminucion de
los cuidados parentales del macho, también han encontrado que el éxito reproductor
disminuy6 a pesar de que la tasa de cebas fue igual en nidos control y en nidos sin
machos (Hegner & Wingtield, 1987; Wolf et al., 1990; Whittingham et al., 1994). En
nuestro estudio desconocemos si el éxito reproductor pudo disminuir en caso de haber
mantenido el macho retirado de su territorio. En este estudio sélo se retir6é al macho por
dos horas, y los estudios citados en este apartado han realizado tratamientos similares.
Es muy probable que la hembra pueda compensar por la pérdida de cuidados parentales
del macho durante ese corto periodo de tiempo, pero no si la retirada del macho se
prolonga durante el periodo de cria. Los pollos pueden sufrir una prolongada pérdida de
condicioén fisica, incluso ante una restriccion de alimento durante un corto periodo de
tiempo (Lepczyk & Karasov, 2000), por lo que es predecible que, si el macho deja de
cuidar a la prole durante un corto periodo de tiempo, la hembra compensara para evitar
estos dafios. Sin embargo, si el abandono del macho se prolonga en el tiempo, la hembra
podria reducir su nivel de inversion en la nidada para evitar una disminuciéon de su
potencial reproductivo futuro.

Otras explicaciones a la compensacion total por parte de la hembra. Por ejemplo,
puede que, aunque la hembra aumente la tasa de cebas, lo haga a costa de disminuir el
tamafio o calida de las presas (Whillans & Falls, 1990; Wright & Cuthill, 1990). No
obstante, en este estudio no hubo evidencias de que la hembra variara el tamafio de la
presa al aumentar su tasa de cebas. La diversidad en presas también puede ser un

importante factor en el éxito reproductor, y al retirarse al macho, esta diversidad
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disminuye (Sasvari, 1986) aunque la tasa de cebas sea igual en los grupos experimental
y control. Otra posible explicacion es que un incremento en la tasa de cebas de la
hembra afecte a su presupuesto de tiempo, de forma que tenga que disminuir el tiempo
empleado en el empolle de los pollos, lo que disminuiria el éxito reproductor.
Efectivamente, varios estudios han encontrado una disminucién en el tiempo empleado
por la hembra en empollar a consecuencia de esto (Whillans & Falls, 1990; Wolf et al.,
1990).

Aunque el éxito reproductor fuese igual entre los grupos control y experimental,
como han encontrado algunos estudios (revision en Bart & Tornes, 1989), es posible
que la seleccion natural favorezca que el macho contribuya a la tasa de cebas de la
nidada por diversos factores. Por ejemplo, puede que el macho no sea necesario para el
¢éxito completo de la nidada en épocas de abundancia de alimento, pero si cuando el
alimento es escaso (Bart & Tornes, 1989; Duckworth, 1992; Dunn & Robertson, 1992).
Otra posibilidad es que la ayuda del macho incremente las probabilidades de que la
hembra tenga una segunda puesta, y por tanto las probabilidades de que el macho tenga
mas éxito reproductor (Ketterson & Nolan, 1994). La inversion que el macho realice en
la nidada puede afectar a la disposicion de la hembra a tener copulas fuera de pareja en
el futuro (Freeman-Gallant, 1997), o a divorciarse del macho (Choudhury, 1995). La
hembra podria percibir la tasa de cebas del macho como un indicador de su calidad e
invertir en la nidada presente o futuras con ese macho de acuerdo con esa calidad
estimada, lo cual favoreceria que el macho invirtiese en cebar a los pollos (Wagner et

al., 1996).

RETIRADA DEL MACHO Y NORMAS DE REPARTO DEL ALIMENTO POR
LA HEMBRA

Era predecible, segun los modelos matematicos, que la retirada del macho
disminuyera la cantidad de alimento transportada a la nidada (Wittenberger & Tilson,
1980; Bart & Tornes, 1989; Clutton-Brock, 1991; Ketterson & Nolan, 1994; Houston et
al., 2005). Si esto fuera asi, se predecia un cambio en el comportamiento de reparto del
alimento entre la descendencia por parte de la hembra (ver Introduccion). Este resultado
fue encontrado por Smiseth et al. (2003a) en un experimento realizado con el pechiazul

que fue similar a éste. En cambio, en el presente estudio no se ha detectado tal cambio
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de comportamiento. Esto es esperable en vista de los resultados obtenidos. Al contrario
de lo que ocurria en el pechiazul, en el alzacola la hembra compensé totalmente por la
retirada del macho, de forma que la cantidad de alimento transportado al nido no se ha
visto afectado por el experimento. Como consecuencia de esto, es predecible que los
pollos no estaran mas necesitados en el grupo experimental el dia 2. Efectivamente, esto
es lo que sugieren los resultados, ya que el numero de pollos pidiendo por evento de
cebas no varid con el tratamiento (Figura 13). En consecuencia, no es esperable que las
normas de reparto del alimento varien a consecuencia del tratamiento, como

efectivamente se ha encontrado (Figura 14).
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CAPITULO 111

Normas de reparto del alimento en la urraca

(Pica pica), una especie con reduccion de nidada

"El hombre se descubre cuando se mide con un obstaculo"

Antoine de Saint-Exupéry
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CAPITULO III

NORMAS DE REPARTO DEL ALIMENTO EN LA URRACA (PICA PICA),
UNA ESPECIE CON REDUCCION DE NIDADA

RESUMEN

La hipotesis de la reduccion de nidada adaptativa en relacion a la disponibilidad
de alimento plantea que una jerarquia de tamafio en la nidada facilita un reajuste
secundario del tamafio de nidada a la disponibilidad de alimento, muriendo los pollos
mas pequefios en caso de escasez de alimento. Por tanto, en caso de escasez de
alimento, los padres deben tener preferencia por alimentar al pollo de mayor tamafio en
la nidada. En este estudio se analiza el comportamiento de reparto del alimento en una
especie donde se produce la reduccioén de nidada, la urraca (Pica pica). Los resultados
muestran que los padres cebaron preferentemente a los pollos que solicitaron alimento a
mayor nivel (mas cerca de los padres, con mayor rapidez, mas intensidad y levantando
mas las cabezas). Ademads, como se predecia, los pollos de mayor tamafio fueron
alimentados preferentemente. Esto no se debi6 a que estos pollos pidieron a mayor nivel
que los pollos més pequefios. No se detectaron diferencias en las normas de reparto de
alimento entre machos y hembras ni segun la edad de la nidada. Se analiz6 el proceso de
ceba multiple (cuando se alimentd a mas de un pollo en un mismo evento de ceba).
Estos eventos fueron mas frecuentes cuando los pollos fueron pequenos o el pollo
elegido para ser alimentado era de un tamafo relativamente pequefio. Se discute la

importancia de estos resultados para el parasitismo de cria obligado.
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INTRODUCCION

La conspicuidad con que los pollos de las aves reclaman alimento a sus padres
ha llamado enormemente la atencion a los ecologos del comportamiento en los ultimos
afios, especialmente desde la formulacion de la teoria del conflicto paterno-filial por
Trivers (1974). Esto es debido a que la unidad familiar constituye una entidad en la que
abundan los conflictos entre sus miembros (Mock & Parker, 1997; Svensson &
Sheldon, 1998; Parker et al. 2002b), lo que ha generado un enorme interés, tanto tedrico
(Godfray 1995a; Godfray & Johnstone, 2000) como empirico (Kilner & Johnstone,
1997; Wright & Leonard, 2002).

El conflicto paterno-filial predice que cada hijo solicitard a sus padres una
inversion parental mayor de la que es Optimo realizar por los padres (Trivers, 1974;
Lazarus & Inglis, 1986; Clutton-Brock, 1991; Mock & Parker, 1997). En el conflicto
paterno-filial intra-nidada (Macnair & Parker, 1979; Mock & Parker, 1997),
concretamente se predice que, cuando los padres tienen que repartir el alimento entre la
nidada, cada pollo solicitard una cantidad de alimento mayor para si mismo que para sus
hermanos, lo que puede entrar en conflicto con los intereses de los padres. En base a
esto, se ha sugerido que los pollos compiten entre si por el alimento y los padres
entregan el alimento pasivamente al mejor competidor (Mock & Parker, 1997, 1998).
Qué pollo es el mejor competidor en un momento dado no depende s6lo del tamafio de
los pollos, sino también de la relativa inversion en la competicion, lo que, a su vez,
dependera de la necesidad de los pollos, con los pollos mas necesitados invirtiendo mas
en competicion (Rodriguez-Gironés et al., 2001a; Parker et al., 2002a; Royle et al.,
2002).

En las aves es frecuente que se genere una jerarquia de tamafio en la nidada,
principalmente como una consecuencia de la asincronia de eclosion (Magrath, 1990,
Stenning, 1996; Mock & Parker, 1997). Esto genera un gradiente en el valor
reproductivo de los pollos, ya que los pollos de mayor tamafio tienen mas
probabilidades de convertirse en reproductores y, por tanto, un mayor valor
reproductivo para los padres (O'Connor, 1978; Winkler, 1987; Parker et al., 1989).
Segun la hipdtesis adaptativa de la reduccion de nidada (Lack, 1968; Magrath, 1989),

ante la incertidumbre respecto a la disponibilidad de alimento, la jerarquia de tamafio
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existente en la nidada facilita la reduccion de nidada en caso de escasez de alimento,
permitiendo la supervivencia en buenas condiciones de los pollos mayores, de mayor
valor reproductivo. Es por tanto predecible que, en especies donde existe la reduccion
de nidada los padres deben cebar preferentemente a los pollos de mayor tamafio (Soler,
2001).

Una especie en la que existe reduccion de nidada es la urraca (Pica pica)
(Birkhead, 1991; Soler et al., 1996). En la poblacion de estudio eclosionan un promedio
de 4,98 huevos, de los cuales llegan a volantones el 73,43 % (Soler et al., 1998). Por
tanto, puesto que se trata de una especie con reduccion de nidada, es predecible que los
pollos de mayor tamafio deben ser cebados preferentemente (Soler, 2001).

El estudio de las normas de reparto de ceba en la urraca no so6lo es interesante
por si mismo. La urraca es el principal hospedador en Europa de un parésito de cria
obligado, el crialo (Clamator glandarius) (Soler, 1990; Soler et al., 1998). La relacion
parasito-hospedador existente entre estas especies se ha mostrado como un eficiente
modelo para el estudio de los procesos coevolutivos (Soler & Mgller, 1990; Soler et al.,
1998; Soler & Soler, 2000; véase también Rothstein, 1990). Los parasitos de cria
explotan las normas de reparto del alimento de sus hospedadores para maximizar su
éxito de parasitismo (Redondo, 1993; Kilner et al., 1999b). Por tanto, conocer las
normas de reparto del alimento de los hospedadores es importante para comprender las
estrategias de parasitismo que emplean los parasitos de cria (Kilner et al., 1999a; Soler
& Soler, 1999a, b). De hecho, los parasitos de cria pueden agruparse en dos tipos: unos,
como por ejemplo el cuco (Cuculus canorus), que eliminan la competencia que les
supone los pollos del hospedador expulsando al nacer fuera del nido todos los huevos o
pollos, y otros que no expulsan, sino que compiten directamente con los pollos del
hospedador por el alimento, como ocurre con el crialo (Payne, 1997; Davies, 2000).
Soler (2002b) relaciond estas estrategias de los pollos pardsitos con la estrategia
reproductora de las especies hospedadoras. En especies en las que el hospedador pone
tantos huevos como pollos va a sacar adelante es predecible que los padres repartiran el
alimento equitativamente entre toda la nidada, mientras que en especies en las que
existe reducciéon de nidada adaptativa, es predecible que los padres cebaran
preferentemente a los pollos de mayor tamafio (Soler, 2001). En tal caso, cuando un

parésito utiliza un hospedador que reparte el alimento equitativamente entre toda la
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nidada, el pollo parasito corre el riesgo de no poder conseguir alimento suficiente para
desarrollarse, sobretodo cuando es de un tamafio considerablemente mayor que los
pollos de la especie hospedadora, y por esto ha evolucionado el comportamiento de
expulsion de los huevos (Soler, 2002b). En cambio, si el hospedador ceba
preferentemente al pollo de mayor tamafio, el pollo parasito podra conseguir un mayor
reparto del alimento que los pollos del hospedador mediante la competencia o la
manipulacion de los padres (Soler, 2002b). Por tanto, si la urraca ceba preferentemente
a los pollos de mayor tamafio, como es predecible considerando que es una especie
reductora de nidada, podria entenderse por qué el crialo no necesita expulsar a los pollos
de la urraca. De hecho, casi todos los pollos de crialo que nacen sobreviven hasta dejar
el nido (Soler et al., 1998), mientras que de urraca sobreviven tan sélo 0,56 pollos por
nido parasitado (Soler et al., 1996).

Por otro lado, existen evidencias de que macho y hembra difieren en sus normas
de reparto del alimento en varias especies (Slagsvold, 1997; Lessells, 2002). Se ha
propuesto que las diferencias en los beneficios relativos entre macho y hembra de cuidar
determinados descendientes hace que difieran en el pollo al que ceban (Lessells, 2002).
Sin embargo, no hay una explicacion para las sutiles diferencias en el comportamiento
de reparto del alimento encontradas recientemente en algunas especies (Kilner, 2002a;
Whittingham et al., 2003). El conocimiento de las normas de reparto del alimento por
machos y hembras en un aceptable numero de especies seria importante con el fin de
realizar estudios comparativos que arrojaran luz sobre este tema.

En el presente trabajo se estudia como los adultos de urraca (Pica pica) reparten
el alimento entre los pollos de la nidada, en funcién del comportamiento petitorio de los
pollos, y de su tamafio relativo. En concreto, los objetivos de este estudio son, en primer
lugar, determinar la relacion existente entre comportamiento de peticion de los pollos y
comportamiento de reparto del alimento por los padres, pero ademads, se pretende: (1)
analizar las diferencias en el comportamiento de reparto con la edad de los pollos, (2)
examinar el efecto del tamafio de los pollos sobre el comportamiento de reparto de los
padres, (3) examinar si existen diferencias sexuales en el comportamiento de reparto de
las urracas, y (4), ademas, se estudia bajo qué circunstancias se producen eventos de

ceba en los que alimenta a més de un pollo en esta especie.
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METODOLOGIA

AREA DE ESTUDIO Y PROCEDIMIENTO DE FILMACION

El estudio se realiz6 durante los afios 1993-1997 en la Hoya de Guadix, sita en el
sudeste de Espafia (37° 10' N, 3° 11' O). Se trata de una zona de cultivo de cereales y de
almendro (Prunus dulcis), con algunas encinas (Quercus rotundifolia). En ambas
especies arboreas nidifican las urracas.

Para la filmacién de los nidos se utilizd una microcdmara modelo CCD de
Toshiba® que era camuflada entre la estructura del nido. Las imagenes recogidas por la
microcamara se grabaron en un sistema VHS de grabacion conectado a la microcamara
por un cable de fibra de vidrio de 20 metros de longitud y camuflado en el interior de
una tienda camuflada con el medio. En el interior de la tienda, a través de un monitor, se
podia ver lo que ocurria en el nido. Durante una hora se comprobaba que los padres
aceptaban la microcamara y que comenzaban a cebar a los pollos de forma normal. Si
esto no ocurria durante esa hora se retiraba la todo el equipo de filmacién, y se
abandonaba la zona para evitar perjuicios a la pareja reproductora. Los nidos en los que
las urracas aceptaron exitosamente el equipo de grabacién se filmaron durante
aproximadamente dos horas.

Muchas parejas de urraca (aproximadamente el 90 %) reconocieron la
microcamara y el cable y los picaron o no llegaron a entrar en el nido en el periodo
estipulado, lo que hacia muy dificil la obtencion de datos. Se desconoce si las parejas
que aceptaron la microcdmara diferian en algin aspecto de las parejas que la rechazaron
(p.e., si eran parejas jovenes), pero se asume que las parejas que aceptaron la
microcamara son representativas de la especie. El deterioro de algunas grabaciones
contribuyé6 a disminuir el tamafio de muestra. Finalmente, se pudo analizar
adecuadamente el comportamiento de ceba en 4 nidos que contenian pollos pequefios,
todavia no emplumados (peso medio * desviacion tipica: 53,08 £ 18,45 gramos). Los
tamafios de nidada eran de 4 para un nido, 6 para otro y 5 para los dos restantes.
También se analizaron con éxito otros 7 nidos que contenian pollos mayores ya
emplumados (peso medio * desviacion tipica: 123,22 + 30,90 gramos), y por tanto, con
capacidad termorreguladora (Choi & Bakken, 1990) y con una mayor capacidad

locomotora (Bengtsson & Rydén, 1981). El tamaio de nidada de estos nidos fue de 3
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para un nido, 4 para otro nido, 5 para tres nidos, 6 para un nido y 8 para el ultimo nido
analizado.

Antes de comenzar la grabacion se pesé a los pollos con un dinamometro (de 1
gramo de precision) y se marcaron con pintura no toxica en los picos o en las cabezas.
De esta forma se pudo identificar a los pollos de forma individual y comprobar el efecto

de su peso y su comportamiento petitorio sobre la probabilidad de recibir alimento.

ANALISIS DE LAS GRABACIONES

Las grabaciones fueron analizadas con un equipo de reproduccion VHS que
permitia pasar las imagenes fotograma a fotograma. Las grabaciones eran pasadas hasta
que se detectaba un evento de ceba. Cuando en un mismo evento de ceba se alimentaron
a varios pollos se consider6é ceba multiple. En estos casos, se asignaron los datos a un
tipo de ceba, distinguiéndose: (1) ceba simple cuando un solo pollo fue cebado desde la
llegada con alimento del adulto hasta su partida; (2) el primer pollo cebado en una ceba
multiple, cuando se trataba del primer pollo cebado en un evento de ceba en el que se
cebaban varios pollos entre la llegada del adulto y su marcha del nido; y (3) pollo
cebado posteriormente en un evento de ceba multiple, cuando se trataba de los pollos
cebados en eventos de ceba multiple después del primer pollo cebado.

Durante los eventos de ceba se tomaba la siguiente informacién. Cuando fue
posible se anotaron los colores de las anillas del adulto que estaba cebando, lo que
permitia conocer su sexo. Se anotd el tiempo de llegada y de partida del nido. Se
identifico el pollo al que cebo gracias a los colores de su pico y/o cabeza. Los eventos
de ceba fueron analizados detenidamente, fotograma a fotograma para asignar un valor
a cada pollo que solicit6 alimento para cada una de las siguientes variables:

1) Latencia, u orden relativo de peticion (en adelante "orden"): se anot6 el orden
en que cada pollo pedia tras la llegada de los padres o la emision de una llamada de
ceba. Segun esto, el pollo con latencia 1 fue el primero en pedir.

2) Posicion relativa en el nido respecto al padre (en adelante "posicion"): se
considerd el orden de distancia del pico de los pollos que estaban pidiendo hasta el
cuerpo de los padres. El pollo en posicion 1 fue el mas proximo al cuerpo de los padres

en el momento de solicitar alimento.
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3) Intensidad relativa de peticion (en adelante "intensidad"): se cred un orden de
intensidad de peticion en la nidada. Para ello se considero la intensidad de peticion de
forma similar a lo descrito en Redondo & Castro (1992a), en orden creciente de
intensidad, desde peticion abriendo la boca con las patas flexionadas, hasta peticién con
las patas y cuello totalmente estirados, emitiendo llamadas y batiendo las alas. Para
crear el orden de intensidad se asumi6 un continuo en la intensidad de peticion. Cuando
dos o mas pollos pedian en una categoria igual de peticion se examino detenidamente la
grabacion para discernir cual de ellos mostraba mayor intensidad (por ejemplo, batia
mas fuertemente las alas o estiraba mas el cuerpo), o se considerd pidiendo a mayor
intensidad al pollo que mostraba mayor nivel actividad (Rydén & Bengtsson, 1980). De
esta forma, el pollo con intensidad de peticion 1 fue el que solicité alimento de forma
mas activa.

4) Altura relativa de las cabezas (en adelante "altura"): se considerd el orden de
altura relativa de las cabezas de los pollos. El pollo con altura 1 fue el que tuvo la
cabeza mas alta en relacidon con sus compatfieros de nido.

Debido a que los tamafios de nidada fueron diferentes, tanto rango de tamafio
dentro de la nidada, como los distintos 6rdenes de peticion se estandarizaron mediante
la formula: (rango - 1) / (tamafio de nidada - 1) (Smith & Montgomerie, 1991). Esta
formula permite tener valores comprendidos entre 0 y 1, de forma que los valores mas
proximos a 0 corresponden a los pollos de mayor tamafo relativo, mayor latencia
relativa, posicion mas cercana a los padres en relacion a sus compafieros de nido, mayor
intensidad de peticion relativa, y mayor altura de las cabezas relativa, segun la variable
a la que se refieran los datos. Debe tenerse en cuenta que todas las variables estan
expresadas en forma de orden relativo, y no de valores absolutos, por lo que el valor
recogido para un pollo en un nido y en un evento de ceba determinado no es
independiente de los valores de sus hermanos. El orden de peso de los pollos también
fue estandarizado utilizando la misma férmula, por lo que el valor 0 corresponde al
pollo de mayor tamafio, y el 1 al més pequefio.

Las grabaciones realizadas en cinco nidos fueron examinadas por dos
investigadores distintos. Ambos investigadores asignaron el mismo valor de peticion en
el 97,5 % de las cebas (n = 163 cebas examinadas), lo que sugiere una alta repetibilidad

entre investigadores.
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Se utiliz6 un anélisis de componentes principales (ACP) para generar un factor
correlacionado con las cuatro variables del comportamiento de los pollos que fueron
medidas. El primer eje (CP1) de este analisis explic el 61,3 % de la varianza en el
comportamiento de peticion de los pollos y tuvo una relacion negativa con las cuatro
variables, que oscil6 entre -0,61 <r <-0,90. En la mayoria de los analisis posteriores se
emplea este factor, denominado "nivel total de peticion" en lugar de las cuatro variables
por separado para simplificar la exposicion de los datos. Debe tenerse en cuenta que en
el nivel total de peticion los valores mas altos indican que los pollos pidieron mas cerca
de los padres, mas rapidamente, con mayor intensidad y sus cabezas alcanzaron mayor

altura.

ANALISIS ESTADISTICOS
Los datos siguieron aproximadamente una distribuciéon normal, por lo que se

empled estadistica paramétrica siguiendo a Sokal y Rohlf (1995). Las medias son dadas

como X + DT (desviacion tipica). Para las comparaciones de frecuencias en tablas 2 x
2 se utilizo la prueba exacta de Fisher de dos colas.

Para comprobar si los niveles de las variables de peticion y peso relativo fueron
diferentes entre los pollos cebados y los que pidieron, pero no fueron cebados, se utilizd
un Modelo General Lineal (GLM), con las variables de peticion o de peso introducidas
como dependientes, y la variable "ceba" introducida como predictor con dos niveles:
"cebado" y "no cebado". Aunque la variable dependiente es la ceba, se utiliza este tipo
de andlisis ante la imposibilidad de realizar una regresion logistica, ya que el programa
estadistico se mostr6 inestable ante la colinearidad de las variables. La variable "nido"
fue introducida en los modelos como factor aleatorio para controlar por la varianza entre
nidos, de forma que se evita pseudorreplicacion. La identidad del pollo alimentado
también se introdujo como factor aleatorio anidado dentro de nido. Cuando la estructura
de la matriz no permiti6 este tipo de analisis se utiliz6 la media para cada nido, evitando
la pseudorreplicacion (Hurlbert, 1984). Para analizar si existen diferencias en el
comportamiento petitorio seglin el sexo de los padres, se utilizaron inicamente los datos

de los pollos que fueron cebados.
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RESULTADOS

DISTRIBUCION DE LAS CEBAS SEGUN LA EDAD

En los 4 nidos con pollos pequefios que se filmaron, se registraron un total de
123 cebas (media: 30,8 = 11,3 cebas por nido), que tuvieron lugar durante 68 eventos de
ceba (media: 17,0 £ 3,9 eventos por nido). De estos eventos de ceba, en 28 tuvo lugar
una ceba multiple (el 41,2 % de los eventos de ceba; promedio: 43,0 + 25,2 %). En dos
nidos las cebas multiples fueron mas frecuentes que las cebas simples (63,9 + 3,9 % de
cebas multiples), mientras en otros dos nidos las cebas simples fueron las mas
frecuentes (el 77,8 £ 12,1 % de los eventos de ceba). Durante los eventos de cebas
multiples se cebaron entre 2 y 6 pollos (media: 3,0 = 1,2 pollos cebados por evento de
ceba multiple).

Se grabaron un total de siete nidos donde los pollos ya estaban emplumados. En
estos nidos se registraron 186 cebas (media: 26,6 + 11,5 cebas/nido), en un total de 157
eventos de ceba (media: 22,4 + 10,9 eventos por nido). De estos eventos de ceba existio
ceba multiple en 24 (el 15,3 %). La frecuencia en la que ocurren eventos de ceba
multiple fue significativamente mayor en nidos que contenian pollos pequenios (Test
Exacto de Fisher, p < 0,001). En todos los nidos que contenian pollos grandes la
frecuencia de cebas simples fue mayor que la frecuencia de cebas multiples (test
Binomial de dos colas, p < 0,02; Siegel & Castellan, 1988). A esta edad se cebaron 2 6

3 pollos durante los eventos de ceba multiple (promedio: 2,2 + 0,4).

EFECTO DEL COMPORTAMIENTO PETITORIO Y DEL TAMANO DE LOS
POLLOS SOBRE EL ALIMENTO RECIBIDO

Los pollos que fueron cebados tuvieron un mayor nivel de peticion que los
pollos no cebados (F;, 704 = 154,92; p < 0,001; Efecto nido: Fio, 704 = 3,97; p = 0,002;
Efecto pollo(nido): Fus 704 = 2,93; p < 0,001; Interaccion nidoxceba: Fig 704 = 1.79, p =
0,06; Figura 15). Esto sugiere que los pollos cebados pidieron més cerca de los padres,
antes que los no cebados, con mayor intensidad y alcanzaron mas altura que sus
hermanos no cebados. Analizando los nidos con pollos pequefios y los nidos con pollos
grandes por separado los resultados fueron similares (Pollos pequenos: Efecto ceba: F;,

203 = 50,88; p < 0,005; Efecto nido: Fs3 293 = 2,67; p = 0,12; Efecto pollo: Fi¢, 293 = 3,03;
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p < 0,001; Interaccion: F3 293 = 2,50; p = 0,06) (Pollos grandes: Efecto ceba: F;, 497 =
90,30; p < 0,001; Efecto nido: Fe 407 = 4,72; p < 0,01; Efecto pollo: Fag 407 = 2,89; p <
0,001; Interaccion: Fe 497 = 1,71; p = 0,12; Figura 15). El hecho de que las interacciones
sean no significativas sugiere que en todos los nidos los padres tuvieron similares
normas de reparto del alimento. No hubo diferencias significativas en los valores
promedios de los 6rdenes estandarizados para las 4 variables de peticion (posicion,
orden, intensidad, altura) de los pollos alimentados en los nidos con pollos pequefios
con los obtenidos en los nidos con pollos grandes (t-test, to < 2.0; p > 0.10; Figura 16).
Respecto al tamano relativo de los pollos, los pollos cebados fueron de mayor tamafio
que los no cebados (Orden estandarizado de los pollos cebados: 0,48 + 0,08; Orden de
los pollos no cebados: 0,57 + 0,11; t-test pareado, t;o = 3,89; p < 0,02). El peso relativo
de los pollos alimentados por los padres no difirié6 entre nidos con pollos grandes y
nidos con pollos pequenios (Figura 16). El nivel de peticion total no varid
significativamente con el peso relativo de los pollos (F; 44 = 1,10; p = 0,30; B = -0,08;

Efecto nido: Fig 44 = 11,48; p <0,001).

Figura 15
Valores de nivel total de peticion de los pollos que recibieron ceba (blanco) y los que
no (gris) en el total (n = 11), en nidos de pollos pequerios (n = 4 nidos) y en nidos de

pollos grandes (n = 7 nidos). Las barras indican la desviacion tipica.
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Figura 16
Orden estandarizado medio de los valores de peticion y del peso relativo de los pollos
que fueron cebados en nidos con pollos pequerios (n = 4) y en nidos con pollos grandes
(n = 7). Las barras indican la desviacion tipica. Blanco: posicion, gris: orden, negro.

intensidad relativa, rayado vertical: altura, rayado horizontal: peso relativo.
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EL PROCESO DE CEBA MULTIPLE

Para comprender el proceso de ceba multiple se compar6 el peso relativo de los
pollos cebados cuando fueron cebados en una ceba simple, los primeros en una ceba
multiple, y después del primer pollo en una ceba multiple. En los nidos con pollos
pequetios, el peso relativo de los pollos alimentados no difirié significativamente entre
las tres categorias de ceba (F2, 309 = 0,05; p = 0,95; efecto del nido: F3 309 = 4,33; p =
0,03; interaccion: Fg 300 = 0,42; p = 0,86; Figura 17). En cambio, en los nidos con pollos
grandes, el peso relativo si difiri¢ significativamente entre las tres categorias de ceba
(F2, 180 =4,72; p < 0,03; efecto del nido: F¢ 130 = 0,99; p = 0,50; interaccion: Fig, 130 =
1,69; p = 0,09; Figura 17). Cuando ocurrié un evento de ceba multiple el primer pollo
alimentado fue significativamente mas pequefio que el pollo alimentado cuando ocurrid

un evento de ceba simple (test post hoc LSD de Fisher, p < 0,002). Esto sugiere que los

-87 -



eventos de ceba multiple ocurrieron cuando el pollo elegido para entregar el alimento
fue relativamente pequefio. No hubo diferencias de tamafio entre el primer pollo
alimentado en un evento de ceba multiple y los pollos alimentados posteriormente (LSD

de Fisher, p = 0,24; Figura 17).

Figura 17
Peso relativo estandarizado de los pollos cebados en cebas simples, los primeros de
cebas multiples y después de los primeros en cebas multiples, para nidos con pollos

pequernios (blanco) y con pollos grandes (gris). Las lineas indican la desviacion tipica.
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DIFERENCIAS SEXUALES EN EL COMPORTAMIENTO DE CEBA

El sexo de los padres se pudo identificar en 6 de los 11 nidos. No se encontraron
diferencias entre el valor estandarizado de comportamiento de peticion entre los pollos
cebados por los machos y aquellos cebados por las hembras (t-test pareador, en todos
los casos ts < 1,0; p > 0,40; Figura 18). Tampoco hubo diferencias significativas segin

el peso relativo de los pollos (ts = 0,47; p = 0,66; Figura 18).
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Figura 18
Orden estandarizado medio de los valores de peticion y del peso relativo de los pollos
que fueron cebados por machos y por hembras. Las barras indican la desviacion tipica.
Blanco: posicion, gris: orden, negro: intensidad relativa, rayado vertical: altura,

rayado horizontal: peso relativo.
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DISCUSION

FUNCION DE LA PETICION

Diversos estudios han mostrado en otras especies que las cuatro variables de
comportamiento petitorio de los pollos medidas en este estudio determinan la
probabilidad de recibir ceba por parte de los padres. Asi, por ejemplo, en algunas
especies, de los pollos que solicitan alimento, aquellos mas proximos a los padres son
cebados preferentemente (Smith & Montgomerie, 1991; Kacelnik et al., 1995;
Whittingham et al., 2003). Los pollos que antes piden al llegar los padres al nido
también son cebados preferentemente (Price & Ydenberg, 1995; Leonard & Horn, 1996;

Dearborn, 1998). También los pollos que alcanzan mayor altura al pedir son
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alimentados preferentemente (Teather, 1992; Lichtenstein & Sealy, 1998; Lichtenstein,
2001). En un estudio anterior realizado con la urraca (Redondo & Castro 1992a)
utilizaron un indice de intensidad de peticion similar al usado en este trabajo. En dicho
estudio se mostrd experimentalmente que la intensidad de peticion incrementaba con el
hambre de los pollos, y que los pollos mas hambrientos en el nido eran cebados
preferentemente. Por tanto, es presumible que en este trabajo los pollos que mas
pidieran fueran los mas hambrientos. En el presente estudio se ha mostrado que la
intensidad de peticion se relaciona con la probabilidad de ser cebado, y esta
correlacionada con las demas variables medidas y el nivel de peticion total.

Este trabajo muestra que los adultos de urraca utilizan las sefales de peticion de
los pollos para determinar a qué pollo entregar el alimento. La ventaja mas probable que
obtienen los padres al usar estas reglas de reparto de ceba es que entregan el alimento a
los pollos mas necesitados, disminuyendo sus probabilidades de muerte por inanicion vy,
por tanto, aumentando su eficacia bioldgica. Esto, junto con el hecho de que la peticion
es costosa para la urraca (Redondo & Castro 1992b; Rodriguez-Gironés et al., 2001b),
apoyaria la hipotesis de que el nivel de peticion de los pollos constituye una
sefalizacion honesta de la necesidad de los pollos dirigida a los padres (Godfray, 1991,

1995b; Kilner & Johnstone, 1997).

REPARTO DEL ALIMENTO SEGUN LA EDAD DE LOS POLLOS

Los padres utilizaron las mismas reglas para repartir el alimento
independientemente de la edad de los pollos. Cambios en las normas de reparto del
alimento con la edad de los pollos podrian ser predecibles si, por ejemplo, los costes del
comportamiento de peticion varian con la edad (Kilner, 2002b). Por ejemplo, el coste de
la peticion postural disminuye con la edad en el canario (Serinus canaria) (Kilner, 2001,
2002b), y las hembras de esta especie responden cada vez menos a este comportamiento
conforme los pollos crecen (Kilner, 2002a). Por otro lado, cuando los pollos eran
pequefios hubo un mayor porcentaje de cebas multiples. Este cambio de
comportamiento durante la ontogenia de los pollos probablemente se debe a que los
pollos pequefios pueden consumir menos alimento, con lo que los padres pueden

repartir el alimento que llevan en su cavidad gular a la nidada entre varios pollos.
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LA FUNCION DE LAS CEBAS MULTIPLES

Los resultados de este estudio muestran, en primer lugar, que las cebas multiples
son mas comunes en nidadas de pollos pequefios que cuando los pollos son grandes.
Esto apoya la idea de que las cebas multiples tienen lugar cuando el primer pollo no
puede tomar todo el alimento que el adulto llevaba, por lo que los padres lo reparten
entre un mayor numero de pollos. La gran diferencia encontrada en las frecuencias de
cebas multiples entre nidos donde los pollos eran pequefios puede obedecer a que los
padres aportan diferentes tipos de presas en los distintos nidos, tal y como ocurre en
otras especies (p.e., Golet et al., 2000). En la urraca, podria ocurrir que en algunos nidos
los padres lleven presas mas digeribles o menos divisibles que en otros, dando lugar a
una menor frecuencia de cebas multiples, especialmente considerando el amplio abanico
de presas con que esta especie alimenta a sus pollos (Martinez et al., 1992). Cuando los
pollos eran grandes, las cebas multiples s6lo ocurrieron cuando el pollo elegido por los
padres para entregar el alimento era relativamente pequefio. Esto apoya la idea
anteriormente expuesta. Si el primer pollo cebado era demasiado pequeno para tomar
todo el alimento llevado al nido por los padres, entonces, los padres entregaron parte del

alimento transportado al nido a otros pollos.

IMPORTANCIA DEL TAMANO DE LOS POLLOS EN LA PROBABILIDAD
DE SER CEBADO

Previos estudios han mostrado que la urraca alimenta preferentemente a los
pollos de mayor tamafno (Redondo, 1993). Sin embargo, estos estudios no han mostrado
si esto es debido a una predileccion de los padres por los pollos mas grandes, o es
debido a que los pollos mas grandes, gracias a sus ventajas competitivas, consiguen un
mejor acceso a determinadas posiciones de privilegio en el nido (p.e., Ostreiher, 2001),
o piden con mayor intensidad. En este estudio, los pollos de mayor tamafio fueron
cebados preferentemente en la urraca. Al contrario que en el alzacola (Capitulo I), esto
no fue debido a que los pollos més grandes solicitaran alimento a mayor nivel que los
mas pequefios, ya que el nivel de peticion total no varid con el tamafio de los pollos.
Esto sugiere que otras caracteristicas no consideradas en este estudio, y que estuvieron
correlacionadas con el peso de los pollos, fueron utilizadas por los padres de urraca para

decidir a qué pollo entregar el alimento. Una posibilidad es que los padres utilicen el
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tamafo de la boca, evidentemente correlacionado con el tamafio del pollo, para decidir a
qué pollo cebar, como se ha mostrado en otras especies (Kilner et al., 1999b). Muchos
otros estudios han mostrado que los pollos de mayor tamafo reciben una mayor
proporcion de cebas (Gottlander, 1987; Teather, 1992; Smiseth et al., 1998; Cotton et
al., 1999; Ostreiher, 1997, 1999, 2001), pero esto se ha relacionado con un efecto sobre
otras variables, ya que los pollos de mayor tamafio tienen mas facilidad para acercarse a
los padres y pueden alcanzar mayor altura al pedir, todo lo cual favorece el que sean
cebados preferentemente. Similarmente a este estudio, Smiseth et al. (2003a)
encontraron en el pechiazul (Luscinia svecica) que los pollos més grandes eran
alimentados preferentemente después de controlar estadisticamente por su
comportamiento de peticion.

Los pollos que abandonan el nido con mayor tamafio tienen mas probabilidades
de llegar a reproducirse (Martin, 1987; Magrath, 1991; Husby & Slagsvold, 1992), vy,
por tanto, poseen mayor valor reproductivo. Desde esta perspectiva, los padres deben
utilizar el tamafio de los pollos como una caracteristica para decidir a qué pollo cebar,
pues es predecible que los padres inviertan més en los descendientes de mayor valor
reproductivo (Haig, 1990; Clutton-Brock, 1991; Mock & Parker, 1997). Las diferencias
de tamafio dentro de una nidada pueden deberse a caracteristicas propias de la calidad
de los pollos (p.e., el sexo de los pollos, Drummond & Osorno, 1992; Teather, 1992),
pero estas diferencias también pueden ser provocadas por los padres. Una de las formas
mas frecuentes de crear jerarquias de tamafio dentro de una nidada es mediante la
asincronia de eclosion (Magrath, 1990; Stenning, 1996). La urraca es una especie que
utiliza este método. De esta forma, en caso de escasez de alimento, los pollos mas
pequefios moririan de inanicion, lo que permitiria que los mas grandes volaran con una
buena condicioén fisica (Magrath, 1989; Forbes et al., 2001). Pero, para que esto ocurra,
no basta con la creacion de una jerarquia de tamaino, ademas, los padres deben seguir
unas normas de reparto segun las cuales ceben preferentemente a los pollos de mayor

tamafio (Soler, 2001). Los resultados arriba discutidos concuerdan con esta prediccion.
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IMPLICACIONES DEL COMPORTAMIENTO DE CEBA DE LA URRACA
SOBRE EL PARASITISMO DE CRiA INTERESPECIFICO

Podemos distinguir dos estrategias en los pardsitos de cria para conseguir
monopolizar u optimizar los cuidados parentales de sus hospedadores. Unos eliminan a
los pollos competidores del hospedador, mientras que otros compiten con ellos, como
ocurre con el crialo, un pardsito de cria que parasita a la urraca (Soler, 1990). Seglin
Soler (2002b), esta estrategia de los parasitos viene determinada por la estrategia
reproductiva de los hospedadores. En especies en las que no hay reduccion de nidada es
predecible que los padres repartiran el alimento equitativamente entre todos los pollos
(Soler, 2001), y en éstos, los pollos parasitos no tendrian ventaja sobre los pollos
hospedadores en la competicion por el alimento que los adultos suministran al nido. Por
este motivo deberan expulsar a los pollos hospedadores, como ocurre en el cuco
(Martin-Galvez et al., 2005). En cambio, en especies en las que los hospedadores sigan
la estrategia de la reduccion de nidada, y los padres ceben preferentemente a los pollos
mas competitivos (p.e., de mayor tamafio), como ocurre en la urraca, los pollos parasitos
si podran competir con los pollos de los hospedadores exitosamente, sin necesidad de
incurrir en los costes de la expulsion de huevos/pollos (Soler, 2002b). Los resultados del
presente estudio apoyan esta idea, ya que las urracas tienden a cebar a los pollos que
piden mas intensamente y a los de mayor tamafio, lo que permitiria a los pollos de crialo
obtener la mayor parte de las cebas gracias a tres adaptaciones principales: (1) un menor
periodo de incubacién y, por tanto, una eclosidon mas temprana (Soler, 1990), (2) un
comportamiento de peticidon muy exagerado, repetitivo y continuado (Soler et al., 1999;
Redondo & Zuiiga, 2002), y (3) la existencia de unas papilas en el paladar que actiian

como un superestimulo (Soler et al., 1995a).

DIFERENCIAS SEXUALES EN LAS NORMAS DE REPARTO DE CEBA

Rydén & Bengtsson (1980) encontraron que los machos de carbonero comin
(Parus major) cebaban preferentemente en la entrada del nido, mientras que la hembra
lo hacia mas hacia el fondo, favoreciendo a los pollos mas pequefios. También
Gottlander (1987) encontr6 que las hembras de papamoscas cerrojillo (Ficedula
hypoleuca) cebaban preferentemente a los pollos mds pequeios, mientras que los

machos cebaban preferentemente a los mas grandes. Diferencias similares en el
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comportamiento de ceba de machos y hembras han sido descritas en psitacidos (Stamps
et al.,, 1985; Krebs et al., 1999; Krebs, 2001, 2002) y en la golondrina bicolor
(Tachycineta bicolor) (Leonard & Horn, 1996). En este estudio, machos y hembras de la
urraca no difirieron en el tamafio de los pollos que cebaron. En tres especies se han
encontrado diferencias sexuales mas sutiles. Whittingham et al. (2003) encontraron que
los machos de golondrina bicolor cebaban preferentemente a los pollos que comenzaban
a pedir antes y que estaban mas proximos mientras que las hembras no eran tan estrictas
respecto a este comportamiento. Kilner (2002a) mostré que las hembras de canario
(Serinus canaria) empleaban la intensidad de peticion y la altura como caracteres para
decidir a qué pollo cebar, mientras que los machos sélo empleaban la altura y no la
intensidad. En el alzacola (Capitulo I), las hembras alimentaron a pollos relativamente
mas alejados que los alimentados por los machos. En la urraca no se han detectado
diferencias de este tipo, pero el bajo tamano de muestra disminuye la posibilidad de

obtener un resultado significativo.
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CAPITULO IV

Funcion de la eclosion temprana de los pollos de
crialo (Clamator glandarius) en la competencia
por el alimento con los pollos de su hospedador,

la urraca (Pica pica)

"La caracteristica mas espectacular de la Tierra es la existencia de vida, y la caracteristica mas
espectacular de la vida es su diversidad"

David Tilman
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CAPITULO IV

FUNCION DE LA ECLOSION TEMPRANA DE LOS POLLOS DE CRIALO
(CLAMATOR GLANDARIUS) EN LA COMPETICION POR EL ALIMENTO
CON LOS POLLOS DE SU HOSPEDADOR, LA URRACA (PICA PICA)

RESUMEN

El crialo (Clamator glandarius) es un parasito de cria obligado, que en Europa
parasita principalmente a la urraca (Pica pica). Los pollos de crialo tienen que competir
por el alimento con los pollos de la urraca. Sin embargo, la urraca es de mayor tamafio
que el crialo y alimenta preferentemente a los pollos de mayor tamafio. Por este motivo,
si los pollos de crialo eclosionaran al mismo tiempo que los pollos de urraca, tendrian
una desventaja competitiva frente a los pollos de su hospedador. Una posible adaptacion
a las normas de reparto del alimento de la urraca, contrarrestando esta desventaja
competitiva, es poner huevos de eclosion mas temprana para que el pollo de crialo
comience siendo de mayor tamafio que los pollos de urraca. Efectivamente, esto se ha
encontrado en el crialo. En este estudio se realiza un experimento en el que se simula el
resultado que ocurriria en el caso de que los huevos de crialo no eclosionaran antes que
los de urraca. Para ello se introducen pollos de crialo en 12 nidos de urraca de forma
que los pollos de crialo eran de menor tamano. El resultado fue que los pollos de crialo
fueron tratados de forma similar a un pollo de urraca de pequefio tamano, por lo que
tuvieron que realizar un esfuerzo de peticion mayor para ser alimentados. Aun asi, los
pollos de crialo recibieron méas alimento que los de urraca, probablemente debido a otras
adaptaciones: su mayor nivel de peticion y la existencia de unas papilas en su cavidad

bucal, como ya ha sido mostrado en otros estudios.
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INTRODUCCION

El conflicto paterno-filial (Trivers, 1974; Lazarus & Inglis, 1986; Clutton-Brock,
1991; Mock & Parker, 1997) predice que los hijos deben solicitar a los padres una
mayor cantidad de recursos de la que es optima para los padres entregarles. El conflicto
paterno-filial intranidada (Macnair & Parker, 1979) traslada este conflicto a la
competencia entre hermanos por el alimento entregado por los padres. Asumiendo una
cantidad de recursos fija para la nidada, cada pollo intentaria conseguir mas alimento
que sus hermanos (revision en Mock & Parker, 1997). Por ello, los pollos de mayor
tamafio consiguen una mayor cantidad de alimento gracias a sus ventajas competitivas,
ya que al ser de mayor talla pueden estar mas cerca de los padres y conseguir asi mas
alimento (McRae et al., 1993; Ostreiher, 1997; 2001; Smiseth et al., 1998; Cotton et al.,
1999). En las aves, frecuentemente se establecen jerarquias de tamafo entre los pollos,
lo que se consigue normalmente gracias a la eclosion asincréonica (revision en Magrath,
1990). Si las hembras comienzan a incubar antes de terminada la puesta, los pollos de
los huevos que se han puesto primero se desarrollaran antes y eclosionardn antes, con lo
que seran mas grandes que los pollos nacidos de los huevos puestos en ultimo lugar.
Otras formas de conseguir una asincronia de tamafio o una diferencia en la habilidad
competitiva en los pollos es mediante una inversion diferencial en los huevos, bien
variando su tamafno (Williams, 1994), o bien variando la concentracién de andrégenos
entre huevos (Schwabl et al., 1997).

La jerarquia de tamafos en el nido permite que en caso de escasez de alimento
muera el pollo de peor calidad fenotipica (el mas pequeiio), debido a una preferencia de
los padres por alimentar a los pollos de mayor valor reproductivo (los més grandes)
(Magrath, 1989; 1990; Stenning, 1996; Forbes et al., 2001). Por ello cabe esperar que,
en especies en las que ocurre con frecuencia la reduccion de nidada (especies
reductoras), los padres tendran reglas de reparto del alimento por las cuales favorezcan a
los pollos de mayor tamano (Soler, 2001). En especies donde la reduccion de nidada no
ocurre con frecuencia, en las que los padres ponen tantos huevos como pollos volaran
del nido, es predecible, en cambio, que los padres repartiran el alimento equitativamente

entre la nidada (Soler, 2001).
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Los parasitos de cria obligados son aves que ponen sus huevos en los nidos de
otras especies, las hospedadoras, que son las que cuidan de esos huevos y pollos
parédsitos (Hamilton & Orians, 1965; Payne, 1977; Rothstein, 1990; Davies, 2000).
Debido a que los pollos parésitos no tienen ninguna relacion de parentesco con los
pollos hospedadores, los costes asociados a las relaciones genéticas entre hermanos y
padres no pueden aplicarse a los pollos parasitos, y por tanto la evolucion de
comportamientos egoistas en los pollos parasitos tiene menos restricciones en estas
especies que en las especies hospedadoras (Briskie et al., 1994). La estrategia que los
parasitos pueden utilizar para maximizar la cantidad de alimento que consiguen
dependera de la estrategia de reparto del alimento de los hospedadores. Si los
hospedadores son ajustadores de puesta y reparten el alimento equitativamente entre
todos los pollos de la nidada, los parasitos dificilmente podran obtener un elevado
porcentaje del alimento aportado al nido (Soler, 2002b). Una forma de lograr que todo
el alimento sea para ellos es eliminar a los pollos hospedadores, como hace el cuco
(Cuculus canorus) (Martin-Gélvez et al., 2005). En cambio, si el hospedador es una
especie reductora de nidada en la que el pollo de mayor tamafio es cebado
preferentemente, los parésitos pueden explotar este sistema desarrollando las
adaptaciones adecuadas y conseguir un mayor reparto del alimento siendo mejores
competidores que los pollos hospedadores, matdndolos de inanicion sin necesidad de
expulsarlos (Soler, 2002b).

El crialo (Clamator glandarius) (peso: 138-169 gramos) es otro cuculido
parasito que, a diferencia del cuco, no expulsa los huevos o pollos del hospedador y sus
pollos compiten con los pollos del hospedador. Se trata de un pardsito de cria
especialista que en Europa parasita principalmente a una especie de mayor tamafio que
¢l, la urraca (Pica pica) (peso: 220-236 gramos) (Soler, 1990; Soler & Soler, 2000). El
sistema crialo-urraca se ha convertido en uno de los sistemas pardsito de cria-
hospedador mejor estudiado, habiéndose descrito y demostrado experimentalmente un
considerable nimero de adaptaciones y contraadaptaciones en la carrera de armamentos
coevolutiva que mantienen ambas especies (revision en Soler & Soler, 2000). Los
crialos tienen un elevado éxito reproductor cuando parasitan a esta especie (73 %, Soler
et al., 1998). Este éxito reproductor es muy elevado cuando la hembra de crialo pone su

huevo pronto en la secuencia de puesta de la urraca (71-90 %), pero es bastante mas
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pobre cuando el huevo parésito es puesto al final de la puesta, o cuando ya habia sido
completada la puesta (0 %; Soler et al., 1998). Se han descrito varias adaptaciones que
explicarian este éxito del crialo en los nidos de urraca, a pesar de ser una especie de
menor tamafio que el hospedador. Asi, por ejemplo: (1) Los adultos contribuyen a
reducir la competencia que los pollos de crialo tendrian en el nido mediante la
destruccion de huevos del hospedador (Soler et al., 1997; Soler & Martinez, 2000). (2)
Los pollos de crialo solicitan alimento con una gran intensidad, emitiendo los sonidos
de peticion con una mayor frecuencia y durante bastante mas tiempo que los pollos de
urraca (Redondo, 1993; Soler et al., 1999; Redondo & Zudiga, 2002). (3) Los pollos
presentan dos papilas de color blanco en el paladar que provocan que sean cebados
preferentemente por las urracas (Soler et al., 1995a). (4) Los huevos de crialo tienen un
tiempo de incubacion més corto (3-4 dias) que los de urraca (Alvarez & Arias de Reyna,
1974; Soler, 1990). Esto les permitiria eclosionar antes que los pollos de urraca, con lo
que, cuando eclosionaran estos, el crialo ya habria crecido lo suficiente para obtener una
ventaja tamafio.

Esta claro que eclosionar antes es importante (ver datos sobre éxito segun el
momento de la puesta citados anteriormente; Tabla 5.8 en Soler et al., 1998), y que
existe para el crialo una ventaja asociada con ser el primero, y con bastante diferencia,
en la jerarquia de tamafio que se crea en el nido. Ademas, en especies en las que se
tiende a alimentar a los pollos de mayor tamano, como es el caso de la urraca (Capitulo
IIT), esta ventaja serd especialmente importante. Efectivamente, Redondo (1993) mostr6
que los pollos de crialo no conseguian mas alimento que los de urraca cuando eran mas
pequefios que los pollos de su hospedador. Soler et al. (1995a) también mostraron que
para conseguir mas alimento que los pollos de urraca los pollos de crialo debian ser mas
grandes que aquéllos. Estos estudios, sin embargo, no examinaron si estos resultados
eran debidos a diferencias en el comportamiento de peticion de los pollos, o se debian a
una predileccion de los padres por los pollos de mayor tamafio. En el capitulo III se
mostrd que la urraca alimenta preferentemente a los pollos més grandes, aunque estos
no piden a un mayor nivel de peticion que los pollos mas pequenos ni estan durante mas
tiempo en la proximidad de los padres.

Por otro lado, la ventaja de ser mds grande cuando se compite por las cebas

aportadas al nido se ha puesto de manifiesto en algunos estudios realizados con otro

- 100 -



parasito de cria, el tordo negro (Molothrus ater), que utiliza como hospedadores a
especies de diferentes tamainios. Por ejemplo, la reinita amarilla (Dendroica petechia)
ceba a sus pollos en funciéon de la altura que alcanzan al solicitar alimento.
Logicamente, la altura alcanzada por los pollos esta positivamente correlacionada con
su tamafio. Cuando parasita a esta especie, los pollos de tordo negro, que compiten con
los pollos del hospedador, consiguen un mayor reparto de la ceba que los pollos
hospedadores gracias a su mayor tamafio (Lichtenstein & Sealy, 1998). Similares
resultados fueron encontrados por Dearborn (1998) cuando esta especie parasita nidos
del pinzon aiil (Passerina cyanea). En este estudio, el tordo negro consiguié un mayor
reparto de cebas al parasitar nidos de pinzon afil, un hospedador de menor tamafio, pero
no al ser introducido en nidos de cardenales (Cardinalis cardinalis), un hospedador de
tamafio similar.

Los objetivos de este estudio son, primero, demostrar experimentalmente la
hipotesis de que un mayor tamafo permite al pollo de crialo conseguir mas alimento de
sus hospedadores. Para ello, se ha filmado el comportamiento de peticion de los pollos y
el de reparto de cebas por parte de las urracas adultas en nidos no parasitados
(tratamiento control), y después de cambiar el pollo de urraca mas pequefio por un pollo
de crialo de aproximadamente su mismo tamafno. La prediccion es que, a pesar de las
otras adaptaciones (peticion exagerada y papilas bucales), los pollos de crialo
conseguiran menos alimento cuando son de menor tamaiio. El segundo objetivo es testar
si las urracas modifican sus reglas de reparto de alimento como consecuencia de la
aparicion de un pollo de crialo en su nido. Puesto que es una especie reductora de

nidada, se predice que sus normas de reparto del alimento no variaran.

METODOLOGIA

El estudio se realiz6 durante los afios 1993-1997 en la Hoya de Guadix, sita en el
sudeste de Espafia (37° 10' N, 3° 11' O). Se trata de una zona de cultivo de almendro
(Prunus dulcis) con algunas encinas (Quercus rotundifolia), en los cuales nidifican las

urracas. Esta poblacion es parasitada por el crialo, con un 55 % de nidos afectados
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(Soler, 1990; Soler et al., 1998). Los nidos, una vez localizados, eran revisados

periodicamente, para conocer la edad exacta de los pollos.

DISENO EXPERIMENTAL

El experimento se realiz6 en 12 nidos de urraca no parasitados por el crialo, con
tamanos de nidada de 3 (11 nidos) y 5 (un nido). Previamente a la filmacion de los nidos
los pollos fueron marcados con pintura no toxica en picos y/o cabezas para su
reconocimiento individual. El peso promedio de los pollos fue de 100,3 + 39,5 gramos.
En 4 nidos se filmo6 el comportamiento petitorio y de reparto de ceba por parte de los
padres durante dos horas (tratamiento control), y posteriormente se intercambi6 el pollo
de menor tamafio por un pollo de crialo de igual edad que el pollo de urraca retirado,
pero de menor tamafio que los pollos que quedaban en el nido. Tras el intercambio de
pollos se film6 durante otras dos horas con el tratamiento experimental. En otros 8 nidos
se realizd el mismo experimento, pero primero se grabo el nido con el pollo de crialo
introducido (tratamiento experimental), y después el nido en su situacion natural
(tratamiento control). No hubo diferencias en tasa de cebas ni en ninguna variable del
esfuerzo de peticion (orden, posicion, intensidad, altura, peso relativo y nimero de
pollos pidiendo; ver definiciones abajo) entre los nidos en los que el tratamiento
experimental se realizo antes del tratamiento control (n = 8) y aquellos en los que se
realizé después (n = 4) (prueba de la t, tjp < 1,5; p > 0,20 para todos los casos). Las
urracas no reconocen a los pollos de crialo introducidos en su nido a la edad a la que se
realizd el experimento (Soler et al., 1995b).

Las grabaciones se realizaron con una microcamara de 8 centimetros de longitud
y 2 centimetros de didmetro modelo CCD de Toshiba®. La cimara era camuflada en la
estructura del nido, concretamente en la cupula, y se conectaba con un cable de fibra
optica de 20 metros de longitud con un equipo de grabacion. Este equipo de grabacion
estaba formado por un monitor que permitia ver lo que ocurria en el nido, y un equipo
de grabacion VHS, que estaban escondidos de la vista de las aves en el interior de una
tienda camuflada. Se comenz6 a grabar cuando se produjo el primer evento de ceba. En
muchos casos las urracas se mostraron agresivas hacia la microcamara, se dedicaban a
picotear y/o hacer movimientos de amenaza a la camara o a los cables y no entraban a

cebar a los pollos. Si este comportamiento se prolongd durante 60 minutos, se retird el
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equipo de grabacion y se abandoné la zona. En todos los casos se comprobd que los
padres continuaron atendiendo a los pollos de forma normal y ningun nido fue

abandonado por los padres como consecuencia de estos intentos de filmacion.

ANALISIS DE LAS GRABACIONES

Las grabaciones se analizaron en un equipo de reproduccion VHS, que permitia
observar las imagenes fotograma a fotograma. Las grabaciones se recorrieron hasta que
se detectd un evento de ceba, entonces se analizaba detenidamente, fotograma a
fotograma, la cinta, y se anotaba el numero de pollos que solicitaron alimento. Se
identifico el pollo, o los pollos en caso de que mas de un pollo fuera cebado durante el
mismo evento de ceba (ceba multiple), al que se cebo gracias a los colores de su pico
y/o cabeza, y se asignaba un valor a cada pollo que solicit6 alimento para cada una de
las siguientes variables:

1) Latencia, u orden relativo de peticion (en adelante "orden"): se anot6 el orden
en que cada pollo pedia tras la llegada de los padres o la emision de una llamada de
ceba. Segln esto, el pollo con latencia 1 fue el primero en pedir, con latencia 2 al
segundo, etcétera.

2) Posicion relativa en el nido respecto al adulto que cebaba (en adelante
"posicion"): se considerd el orden de distancia del pico de los pollos que estaban
pidiendo hasta el cuerpo de los padres. El pollo en posicion 1 fue el mas proximo al
cuerpo de los padres en el momento de solicitar alimento, en posicion 2 al segundo mas
proximo, etcétera.

3) Intensidad relativa de peticion (en adelante "intensidad"): se cred un orden de
intensidad de peticion en la nidada. Para ello se considerd la intensidad de peticion de
forma similar a lo descrito en otros trabajos (p.e., Redondo & Castro, 1992a), en orden
creciente de intensidad, desde peticién abriendo la boca con las patas flexionadas, hasta
peticion con las patas y cuello totalmente estirados, emitiendo llamadas y batiendo las
alas. Para crear el orden de intensidad se asumidé un continuo en la intensidad de
peticion. Cuando dos o mas pollos pedian en una categoria igual de peticidon se examind
detenidamente la grabacion para discernir cual de ellos mostraba mayor intensidad (por
ejemplo, batia mas fuertemente las alas o estiraba mdas el cuerpo), o se considerd

pidiendo a mayor intensidad al pollo que mostraba mayor nivel de movimiento (Rydén
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& Bengtsson, 1980). De esta forma, el pollo con intensidad de peticion 1 fue el que
solicit6 alimento de forma maés activa.

4) Altura relativa de las cabezas (en adelante "altura"): se considero6 el orden de
altura relativa de las cabezas de los pollos. El pollo con altura 1 fue el que tuvo la
cabeza mas alta en relacion con sus compaiieros de nido.

Debido a que los tamafios de nidada fueron diferentes, tanto rango de tamafio
dentro de la nidada como los distintos drdenes de peticion se estandarizaron mediante la
formula: (valor - 1) / (tamano de nidada - 1). Esta formula permite tener valores
comprendidos entre 0 y 1, de forma que los valores mas proéximos a 0 corresponden a
los pollos de mayor latencia relativa, posicion mas cercana a los padres en relacion a sus
compafieros de nido, mayor intensidad de peticion relativa, y mayor altura de las
cabezas relativa, segln la variable a la que se refieran los datos. Debe tenerse en cuenta
que todas las variables estdn expresadas en forma de orden relativo, y no de valores
absolutos, por lo que el valor recogido para un pollo en un nido y en un evento de ceba
determinado no es independiente de los valores de sus hermanos. También se considerd
la proporcién (en tanto por uno) de pollos que solicitaron alimento en cada evento de
ceba, como un indice del grado de competencia existente. Para cada pollo se asignd un

orden de peso relativo, estandarizado como se ha descrito anteriormente.

ANALISIS ESTADISTICOS

Segun una prueba de Komogorov-Smirnov, las distintas variables estandarizadas
no difirieron significativamente de la normalidad. Para las comparaciones dentro de
nidos (entre tratamientos o entre pollos) se utilizé siempre el test de la t pareado (Sokal
& Rohlf, 1995). En todo momento se compar6 el esfuerzo de peticion empleado para
recibir ceba, es decir, los niveles de peticion utilizados por los pollos cuando fueron
cebados. Cada nido fue usado como unidad estadistica para evitar pseudorreplicacion
(Hurlbert, 1984). Los valores promedios son dados como la media + la desviacién
tipica. Todos los tests fueron de dos colas. El programa Statistica (Statsoft, 2001) se

utiliz6 para la mayoria de los andlisis estadisticos.
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RESULTADOS

El intercambio de un pollo de urraca por uno de crialo en el nido no supuso un
incremento de la tasa de cebas de los hospedadores (tratamiento control: 2,24 + 1,09
cebas/hora/pollo; tratamiento experimental: 2,49 + 1,14 cebas/hora/pollo; t;; = 0,71; p =
0,49). No obstante, el porcentaje de eventos de ceba en los que se cebaron a mas de un
pollo (cebas multiples) fueron casi el doble en el tratamiento experimental que en el
tratamiento control (control: 21,1 + 20,6 %; experimental: 41,8 £ 19,5 %), aunque las
diferencias no llegaron a ser significativas (ty = 2,03; p = 0,07). Dos nidos fueron
excluidos porque contenian pollos demasiados pequefios, aun sin emplumar, y a esas
edades las cebas multiples suelen ser la norma en lugar de una excepcion (Capitulo III).
La mayor parte de las cebas que recibid el crialo fueron entregadas durante eventos de
cebas multiples (el 77,7 £ 30,2 % de las cebas recibidas), y este porcentaje difirid
significativamente del porcentaje de cebas durante cebas multiples en las que recibieron
comida las urracas en el tratamiento experimental (el 43,4 + 20,4 %; ty = 3,71; p <
0,005). Esto se debid a que, cuando el crialo fue cebado en primer lugar, las urracas
tendieron a cebar después a sus propios pollos, ya que el porcentaje de cebas durante
eventos de cebas multiples en que el crialo fue cebado primero (64,11 £ 27,44 %) tendio
a ser mayor que el porcentaje de cebas en que las urracas fueron cebadas primero
cuando se produjo una ceba multiple (32,11 + 25,02 %; ty = 2,02; p = 0,08).

La posicion relativa respecto al cuerpo de los padres, el orden de peticion, la
altura relativa de las cabezas, y la intensidad relativa de peticion, de los pollos que
fueron cebados no variaron significativamente entre el tratamiento control y
experimental (t;; < 1,0; p > 0,10 para las cuatro variables; Figura 19). Tampoco el peso
relativo de los pollos cebados vari6 significativamente entre ambos tratamientos (t;; =
0,04; p = 0,98; Figura 19). Durante el tratamiento experimental los crialos tendieron a
recibir mas cebas que las urracas, pero las diferencias no fueron significativas (Figura
20; t;; = 1,50; p = 0,16). Los crialos solicitaron alimento durante mas eventos de ceba
que las urracas con las que compartian el nido en el tratamiento experimental y que las
urracas en el tratamiento control (ANOVA de medidas repetidas, componente dentro de
sujetos: F3, 33 = 4,28; p = 0,01; comparacion entre crialo y los demés grupos, LSD de

Fisher, siempre p < 0,05; comparacion entre los grupos de urracas, p > 0,05; Figura 21).
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Sin embargo, cuando el crialo fue cebado, su orden de posicion relativa, de peticion
relativo y de altura relativa tuvieron valores significativamente mas bajos, que cuando
una urraca con la que compartiera el nido fue cebada (t;; < 2,0; p < 0,05; Figuras 22a,
b). El orden de la intensidad de peticion estandarizada del crialo cuando fue cebado
tendid a ser también menor que cuando una urraca compaiiera fue cebada (t;; = 1,85; p
= 0,08; Figuras 22a, b). Esto sugiere que los pollos de crialo deben pedir con valores de
peticion mas elevados (valores de orden estandarizado mas bajos) para recibir una ceba
que los pollos de urraca. Ademas, los pollos de crialo fueron cebados cuando habia una
menor proporcion de pollos solicitando alimento, es decir, menos competencia, que

cuando fueron cebados los pollos de urraca (t;; = 6,78; p < 0,001; Figuras 22a, b).

Figura 19
Niveles estandarizados de peticion y peso relativo de los pollos que recibieron ceba
durante el tratamiento control (blanco) y experimental (gris). Las lineas indican la
desviacion tipica.
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Para comprobar si los crialos deben solicitar alimento a un mayor nivel para ser
alimentados debido exclusivamente a su menor tamafo se realiz6 un ANCOVA
introduciendo el orden de peso como covariable. Al controlar estadisticamente el efecto
del orden de peso relativo, las diferencias estadisticas se alejaron del nivel de
significacion (Tabla 2). De las cuatro variables de peticion sélo en el caso de la altura el

orden de peso tuvo un efecto significativo sobre las diferencias entre crialo y urraca (F;,
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21 =5,76; p < 0,03), lo que sugiere que la altura relativa alcanzada por los pollos estuvo
influenciada por su tamafio relativo. Los crialos, al controlar por el peso relativo,
siguieron siendo cebados preferentemente cuando habia una menor cantidad de pollos

pidiendo en el nido, pero no de forma significativa (Tabla 2).

Figura 20
Tasa de cebas por pollo que recibieron el crialo en el tratamiento experimental, la
urraca mas pequenia (canija) a la que sustituyo, y las urracas mayores en ambos

tratamientos. Las barras indican la desviacion tipica.

6

Tasa de cebas por pollo y hora

Crialo Urracas grandes exp Urraca canija  Urraca grande control

Tabla 2
Test sobre las diferencias entre los niveles de peticion y el numero de pollos que
solicitan alimento cuando es cebado el crialo y cuando son cebadas las urracas durante

el tratamiento experimental, controlando estadisticamente por el orden de tamario

relativo mediante un ANCOVA.

Variable Efecto univariable |p Modelo global p
Posicion Fi,21=0,48 0,50  |F221=2,67;R=0,45 <0,10
Orden Fi.21=0,20 0,66 |F2 2 =5,73; R=0,59 0,01
Altura Fi.21=0,91 0,35 |F2,21=7,82; R=10,65 0,003
Intensidad Fi,21=0,03 0,87 F».21=1,85;R=10,39 0,18
N° pollos pidiendo | F ;= 3,47 0,08 Fy.21=23,16; R=0,83 |<0,001
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Figura 21
Numero de eventos de ceba en los que pidio cada tipo de pollos (urraca canija, urracas
grandes y crialo) en los tratamientos control y experimental. Las lineas indican la

desviacion tipica.
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Parece, por tanto, que el crialo en los nidos experimentales fue tratado como una
urraca de tamafo similar. Para comprobar esto se compard el éxito adquiriendo cebas
que tuvo el crialo con el que tuvo el pollo que ocupd su mismo orden de peso en el
tratamiento control. El crialo tendi6 a obtener una mayor cantidad de cebas que la
urraca de su mismo orden peso relativo, pero las diferencias no fueron significativas (t;;
=0,59; p = 0,57; Figura 20). No se detectaron diferencias significativas entre los niveles
de peticion del crialo y de la urraca a la que sustituy6 cuando eran cebados (t;; < 1,5; p
> 0,10; Figuras 22a, c¢). Sin embargo, cuando el crialo fue cebado, la proporcion de
pollos solicitando alimento fue significativamente menor que cuando fue cebada la
urraca mas pequeiia (t;; = 2,23; p < 0,05; Figuras 22a, c). La urraca pequefia a la que
sustituyo el crialo tuvo que solicitar, en general, el alimento con niveles de peticion
estandarizados menores que sus hermanas para ser cebada (Figuras 22c, d), aunque las
diferencias solo fueron significativas para el orden de peticion (t;; = 2,57; p = 0,01),
existiendo una tendencia no significativa para las demas variables de peticion (t;; > 1,2;

0,30 > p > 0,10).
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Figura 22

Niveles estandarizados de peticion (posicion, orden, altura e intensidad) y proporcion
de pollos que solicitaron alimento cuando fueron cebados: A) los pollos de crialo en el
tratamiento experimental; B) los pollos de urraca en el tratamiento experimental,; C) el
pollo de urraca de menor tamario relativo (con valor de tamaiio relativo igual al del
crialo en el tratamiento experimental) durante el tratamiento control; D) las urracas,
menos la de menor tamario relativo, durante el tratamiento control. Las lineas indican

la desviacion tipica.
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DISCUSION

La urraca es una especie reductora de nidada en la que los adultos ceban
preferentemente a los pollos de mayor tamafio (Capitulo III). Por este motivo, el tamafio
del crialo debe ser un importante determinante de su probabilidad de recibir cebas
cuando compite con los pollos de la urraca en el nido, como han encontrado otros
trabajos (Redondo, 1993; Soler et al., 1995a). Durante los primeros dias de vida en el
nido, el pollo de crialo suele ser de mayor tamafio que los pollos de urraca debido a que
los huevos de crialo eclosionan antes que los de la urraca. En el presente estudio se
simula una situacion en la que el pollo de crialo compitiera en el nido con pollos de
urraca del mismo tamafo, mediante la introduccion de pollos de crialo més pequeios en
los nidos de urraca. Como consecuencia de esto, el pollo de crialo tuvo que realizar un
esfuerzo de peticion mayor que el de las urracas para conseguir alimento. Al controlar
estadisticamente por el tamafio relativo, el esfuerzo de peticiéon empleado por el crialo
para conseguir ser alimentado dejo6 de ser significativamente mayor que el de las urracas
(Tabla 2). El esfuerzo de peticion del crialo fue similar al de una urraca de bajo rango de
tamafio (tratamiento control), y el esfuerzo de peticidn necesario para conseguir ceba de
esta urraca tendié a ser mayor que el de sus compafieras de mayor tamano, lo cual es
consistente con lo que ocurre en nidos de urraca no parasitados. Este estudio, por tanto,
muestra que el crialo deberia invertir més esfuerzo en peticion en caso de competir con
urracas de similar o mayor tamafo (lo que ocurriria, por ejemplo, si eclosionara al
mismo tiempo que las urracas).

El tamafio se ha mostrado también como un importante determinante del éxito
de conseguir ceba en otro pardsito con un sistema de parasitismo similar, el tordo negro
(Dearborn, 1998; Lichtenstein & Sealy, 1998; Dearborn & Lichtenstein, 2002; Kilner,
2003). La eclosion temprana también se ha mostrado como un factor importante para el
éxito de este parasito de cria (revision en Dearborn & Lichtenstein, 2002). Ademas, en
un meta-andlisis, Kilner (2003) mostré que el éxito de los pollos de tordo negro era muy
bajo cuando parasitaban especies de mayor tamafio. Similares resultados obtuvo
Dearborn (1998) en un estudio experimental con diferentes especies de hospedador (ver

Introduccion).
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A pesar de necesitar un esfuerzo mayor para ser cebado, los pollos de crialo en
los nidos experimentales consiguieron un 26 % mas de cebas que cada urraca (Figura
20). Esto sugiere que el pollo de crialo puede conseguir una importante proporcion del
alimento, aunque es desfavorecido por las urracas en el reparto de la ceba. Una
explicacion para esto es que el pollo de crialo presenta otras adaptaciones que favorecen
la ceba por parte de las urracas. Por ejemplo, los pollos de crialo solicitan alimento a
una intensidad mucho mayor que los pollos de urraca (Soler et al., 1999; Redondo &
Zuniga, 2002). En este trabajo, los pollos de crialo solicitaron alimento méas a menudo
que los pollos de urraca (Figura 21). Ademas, los pollos de crialo presentan en su
paladar unas papilas de color blanco que no estan presentes en los pollos de urraca, pero
que atrae especialmente a los padres adoptivos y favorece el que sean cebados por ellos
(Soler et al., 1995a). Estas adaptaciones por si solas no son suficientes para conseguir
que el crialo compita exitosamente con los pollos de urraca, como sugieren los
resultados de este estudio y los obtenidos por Redondo (1993) y Soler et al. (1995a). Por
tanto, parece que papilas bucales, altas intensidades de peticion, y un mayor tamafio
relativo, logrado mediante la eclosion temprana de los huevos, interactuan entre si para
garantizar el éxito del crialo en los nidos de urraca.

Por otro lado, tal y como se predecia, no hubo efectos importantes de la
introduccion del crialo en el nido sobre las normas de reparto de ceba por parte de las
urracas. Al introducir un pollo de crialo en el nido aumenta el nivel de peticion de la
nidada, por lo que seria predecible encontrar un incremento en el nivel de inversion de
los padres (Dearborn et al., 1998). Sin embargo, no se detecté un incremento
significativo en la tasa de cebas de los padres. Esto puede deberse a que los padres ya
estaban cebando a su maxima capacidad de trabajo (Tinbergen & Verhulst, 2000).
Alternativamente, puede que los padres no estén seleccionados para responder a un
mayor nivel de peticion en su nidada. Estudiando diferentes poblaciones de mirlo
alirrojo (Agelaius phoeniceus), Clark & Lee (1998) y Burford et al. (1998) encontraron
diferentes respuestas de los padres a un incremento del nivel de peticion de la nidada
mediante playbacks. Estos autores relacionaron las diferencias encontradas con factores
ambientales asociados a diferencias geograficas. En el caso de la urraca, en un area
altamente parasitada como es la zona de estudio (véase Soler et al., 1998), podria existir

una presion selectiva que favorezca a las urracas que no responden o lo hacen en una
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forma poco marcada a un incremento en el nivel de peticion de su nidada, ya que esto
puede ser debido en muchas ocasiones a que el nido esta siendo parasitado. Holen et al.
(2001), mediante un modelo matematico, predicen que este tipo de respuestas pueden
ocurrir en los parésitos de cria, y, de hecho, Grim et al. (2003) muestran casos de
abandono de nidadas de carricero comun (Acrocephalus scirpaceus) parasitadas por
cuco, lo que puede estar relacionado con el elevado nivel de demanda del pollo de cuco.
Sin embargo, para demostrar este hecho en el crialo, seria necesario un estudio
comparativo entre poblaciones parasitadas y no parasitadas.

En resumen, si los pollos de crialo fueran de igual o menor tamafio que los
pollos de urraca perderian parte de su ventaja competitiva. Probablemente, la existencia
de papilas bucales y la mayor intensidad de peticion del pollo de crialo son adaptaciones
que le confieren ventajas competitivas, puesto que, a pesar de no contar con la ventaja
del tamafo, los pollos de crialo consiguieron un mayor reparto del alimento entregado
por las urracas. No hubo evidencias de que las urracas cambiaran su comportamiento de

ceba en respuesta al parasitismo experimental.
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CAPITULOV

Reparto del alimento en el gorrion comun (Passer

domesticus): Efecto de la reduccion de nidada

"Para que sea til, la inspiracion debe llegar trabajando"

Pablo R. Picasso
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CAPITULO V

REPARTO DEL ALIMENTO EN EL GORRION COMUN (PASSER
DOMESTICUS): EFECTO DE LA REDUCCION DE NIDADA

RESUMEN

En este capitulo se analiza el comportamiento de reparto del alimento entre la
descendencia en el gorrion comun (Passer domesticus). Cuando los padres tuvieron que
elegir entre varios pollos para cebar, alimentaron preferentemente a los que estaban mas
proximos, pedian a mayor intensidad, y pidieron con menor latencia relativa. Una
revision de la literatura sugiere que esta predileccion de los padres esta generalizada
entre las aves. Por otro lado, los pollos recibieron la misma cantidad de cebas
independientemente de su tamaio relativo. Sin embargo, como los padres repartieron el
alimento entre los pollos seglin su tamafo relativo, varié de acuerdo a la diferencia entre
el tamafo de nidada existente cuando se realizd el estudio y el tamafio de puesta
original. Cuando esta diferencia fue pequena, los padres tendieron a alimentar
preferentemente a los pollos de mayor tamafio en el nido. Esta preferencia por los pollos
mas grandes disminuyd conforme aumento la diferencia entre el tamafio de nidada y de
puesta (debido a reduccion de nidada o fracaso en la eclosion de los huevos). El tamafio
de nidada en si no tuvo efecto sobre la frecuencia relativa con la que fueron alimentados
los pollos seglin su tamafio. Esto sugiere que el tamafio de puesta se ajusta a la cantidad
de alimento que los padres podran entregar a la nidada, y las normas de reparto del
alimento varian segun las condiciones ambientales en que se encuentren (grado de

reduccion de nidada o pérdida de huevos por fallos de eclosion).
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INTRODUCCION

En especies con cuidados parentales es frecuente que la descendencia comunique
su necesidad de alimento a los padres mediante una serie de comportamientos, y que los
padres respondan repartiendo el alimento entre la descendencia en funcién de dichos
comportamientos (revision en Kilner & Johnstone, 1997). Mediante esta comunicacion
paterno-filial los hijos indican su necesidad a los padres de forma honesta, gracias a la
existencia de un coste asociado a la peticion (Godfray, 1991; 1995b). Por ejemplo,
existe un coste energético de la peticion que afecta a la tasa de crecimiento de los pollos
(Kilner, 2001; Rodriguez-Gironés et al., 2001Db).

Los comportamientos por los que los pollos comunican su necesidad a los padres
son muy variados. En algunas especies, los pollos varian el color de su boca seglin su
necesidad, con coloraciones mas rojas cuando estan hambrientos (Kilner, 1997; Kilner
& Davies, 1998), y los padres ceban a los pollos segun la intensidad del color de su
boca (Gotmark & Ahlstrom, 1997; Kilner, 1997; Saino et al., 2000). Otras sefiales son
mas generales, estando presentes en una gran variedad de especies. Por ejemplo,
conforme mas hambrientos estan los pollos, mas conspicuo es el comportamiento
petitorio en general y la postura corporal que adoptan los pollos durante la peticion en
particular (Redondo & Castro, 1992a). Los pollos poco hambrientos suelen pedir
simplemente abriendo la boca, mientras que los mas hambrientos estiran totalmente el
cuerpo y el cuello, se levantan sobre sus tarsos, aletean y emiten conspicuas llamadas
(Redondo & Castro, 1992a). Ademas, conforme mas hambrientos estan los pollos,
mayor suele ser el volumen de sonido emitido (Iacovides & Evans, 1998; Leonard &
Horn, 2001a), y los padres suelen alimentar preferentemente a los pollos que emiten
llamadas mas conspicuas (Leonard & Horn, 2001b). También es frecuente que los
pollos mas hambrientos soliciten alimento mas rapido ante la llegada de los padres, de
forma que la latencia de peticion es un indicador del hambre de los pollos (Roulin,
2001). Los pollos mas proximos a los padres suelen ser alimentados preferentemente
(p.e., Kacelnik et al., 1995), por lo que los pollos mas hambrientos compiten con sus
hermanos por aproximarse al lugar de llegada de los padres (McRae et al., 1993).
Aunque en esta competicion los pollos de mayor tamafio tienen ventaja competitiva

(Bengtsson & Rydén, 1981), el comportamiento petitorio podria indicar honestamente la
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necesidad de los pollos ya que es predecible que los pollos mas hambrientos invertiran
mas en la peticion de alimento (Rodriguez-Gironés et al., 2001a; Parker et al., 2002a).
Por tanto, los padres podrian tener en cuenta, tanto el tamafo relativo de los distintos
pollos en el nido, como el comportamiento petitorio de cada uno para decidir alimentar
segun su nivel de hambre, pero también seglin la calidad fenotipica (tamafio corporal)
de los mismos.

En las aves, es frecuente que se genere una jerarquia de tamafio en la nidada
(Mock & Parker, 1997). Un conjunto de hipdtesis sugiere que esta jerarquia de tamafio
tiene una funcion adaptativa, como es facilitar la reduccion de nidada en caso de escasez
de alimento (Lack, 1968; Magrath, 1989, 1990; Stenning, 1996; Forbes et al., 1997,
2001). Esto provocaria la muerte del pollo mas pequefio, permitiendo que los pollos que
sobreviven lo hagan en mejor condicidn, y por tanto con mayores probabilidades de
llegar a ser reproductores (Martin, 1987; Magrath, 1991; Ringsby et al., 1998). Por
tanto, en este caso, los padres alimentaran al pollo de mayor tamafio dentro de la nidada,
con el fin de optimizar el numero de pollos que vuelan en buenas condiciones fisicas
(Rydén & Bengtsson, 1980; Davis et al., 1999; Soler, 2001). En cambio, en las especies
en las que no hay reduccion de nidada, los padres repartirian el alimento
equitativamente entre todos los pollos (Soler, 2001). Por otro lado, es posible que la
jerarquia de tamano dentro de la nidada sea un subproducto no adaptativo. La jerarquia
de tamafio suele producirse como consecuencia de una asincronia de eclosion de los
huevos, y esta asincronia de eclosion puede producirse por constricciones en el proceso
de incubacion presentes en las aves, por ejemplo, por la necesidad de calor de los
huevos con el fin de evitar la muerte del embrion (Veiga, 1992; Hillstrom & Olsson,
1994). En tal caso, la reduccion de nidada podria ser una consecuencia indeseada de la
jerarquia de tamafio producida dentro del nido, por lo que es predecible que los padres
deben cebar preferentemente al pollo mas pequeiio para compensar por su desventaja
competitiva.

En el presente capitulo se analizan las normas de reparto del alimento en el
gorrion comun (Passer domesticus). El gorridon comin es un pequefio paseriforme de
unos 14,5 cm (Heinzel et al.,, 1992; Cramp, 1998), comensal del hombre y de
distribucion cosmopolita (Summers-Smith, 1988), que nidifica normalmente en

agujeros, en los que construye nidos con una gran cantidad de material vegetal
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(Summers-Smith, 1988; Indykiewicz, 1991). Se trata de una especie granivora que pone
varias puestas (3-4) a lo largo de la temporada reproductora, con un tamafio de puesta de
3-6 huevos (Summers-Smith, 1988; Moreno-Rueda & Soler, 2002). En el gorrion
comun existe asincronia de eclosion y es frecuente la reduccion de nidada, aunque la
asincronia de eclosion puede producirse como consecuencia del comportamiento de
incubacidon, que empieza antes de terminarse la puesta para minimizar el riesgo de
muerte del embrion en los huevos (Veiga, 1990, 1992, 1993).

En este estudio se comprueba coémo los padres emplean la proximidad de los
pollos, la latencia, la intensidad postural de peticion y el peso relativo de los pollos para
decidir a qué pollo cebar en el gorridbn comun. Previos estudios han mostrado que
variables como proximidad, latencia e intensidad de peticion afectan al comportamiento
de reparto del alimento en otras especies (p.e., Kacelnik et al., 1995; Leonard & Horn,
1996; Price et al., 1996). En cambio, para el caso del tamafio los resultados son mas
desiguales, con estudios que han encontrado que los padres alimentan preferentemente a
los pollos de mayor tamafio (Teather, 1992; Smiseth et al., 1998; Ostreiher, 2001),
mientras que otros estudios han mostrado que todos los pollos son cebados por igual
(p.e., Leonard & Horn, 1996). Este resultado es predecible, ya que el modo en que los
padres ceban segln el tamafio de los pollos dependera de la estrategia de reduccion de
nidada que empleen (Soler, 2001; arriba). En este estudio, ademds, se analiza como
reparte el gorrion comun el alimento entre sus pollos segun el grado de reduccion de

nidada que ha ocurrido en el nido.

METODOLOGIA

OBTENCION DE LOS DATOS

El estudio se realiz6 en una colonia en cautividad de gorrion comun situada en la
Facultad de Ciencias durante los afios 2003 y 2004. Esta colonia se reproduce
exitosamente desde 1999. Los pardmetros reproductivos en esta colonia son similares a
los encontrados en la naturaleza (Moreno-Rueda & Soler, 2002). La colonia estaba
situada en un aviario de unos 30 m’, con un numero variable de parejas reproductoras

que oscild entre 20 y 25. Los animales disponian de alimento y agua ad [libitum, asi
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como cajas-nido y material para la nidificacion. Los nidales eran revisados diariamente
y su contenido era anotado. Se conocia el tamaino de puesta original de cada nido
filmado, asi como el tamafio de nidada existente en el momento de realizar el estudio. A
partir de estos datos se estimo el grado de reduccion de nidada, como la diferencia entre
el tamafio de puesta inicial y el tamafio de pollada en el momento de la filmacién.
Notese que la no eclosion de huevos se ha considerado como una reduccioén de nidada,
ya que el efecto que esto debe tener sobre la situacion en el nido es similar a la que
tendria una reduccion de nidada después de la eclosion de los huevos (véase Forbes et
al., 1997). Cémo reparten el alimento entre los pollos segun la disponibilidad existente
dependera, no del ntimero de pollos que hayan muerto en relacion con los que
eclosionaron, sino el numero de pollos que haya en el nido, en relacion con el que
inicialmente se iban a criar (tamafio de puesta).

En un total de 30 nidos se filmé el comportamiento de alimentacion por los
padres mediante una microcamara modelo CCD de Toshiba® colocada en el nidal. Las
imagenes recogidas por la microcamara se grabaron en un sistema VHS de grabacion
conectado a la microcamara. Los gorriones aceptaron la microcdmara y se comportaron
con naturalidad ante ella en el 97 % de los casos. Antes de comenzar la filmacion los
pollos fueron pesados y marcados con pintura no toxica en el pico y la cabeza para su
identificacion individual. La edad de la nidada (0 = dia de la eclosion del primer pollo)
oscilo entre 5 y 8 dias (media de 6,26 dias, mediana de 6 dias). También se considero el
coeficiente de variacioén del peso de los pollos como un indice del grado de asincronia

existente en la nidada.

ANALISIS DE LAS GRABACIONES

Las grabaciones se analizaron en un sistema de video, examinando fotograma a
fotograma los eventos de ceba. Lamentablemente, la calidad de las grabaciones impidi6
que se tomaran todos los datos posibles en todas las filmaciones, lo que redujo
drésticamente el tamafo de muestra. En los eventos de ceba que pudieron verse de
forma adecuada a todos los pollos, en los que pidi6 mas de un pollo, se estimaron las
siguientes variables para el pollo alimentado (elegido por los padres) y los pollos que
pidieron pero no fueron alimentados por los padres: (1) distancia relativa entre los

pollos y los padres, con valor 1 al pollo méas proximo y asi sucesivamente; (2)
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intensidad postural de peticién, de forma similar a lo descrito en Redondo & Castro
(1992a), con valor 0 al pollo que no pide, 1 al pollo que pide timidamente s6lo abriendo
la boca, 2 al pollo que solicita alimento extendiendo el cuello, y 3 al pollo que pide de
forma conspicua totalmente extendido y batiendo las alas; y (3) latencia relativa, como
el orden en que los pollos solicitan alimento ante la llegada de los padres, con valor de 1
al mas rapido y asi sucesivamente. Cuando pudo identificarse individualmente al pollo
alimentado, se anotd su peso relativo, con valor de 1 al pollo mayor y asi sucesivamente
para los restantes pollos. Este valor fue estandarizado por el tamafio de nidada mediante
la férmula: (rango — 1) / (tamano de nidada — 1) (Smith & Montgomerie, 1991), para
poder realizar comparaciones entre nidos. De esta forma, el valor 0 equivale al pollo de

mayor tamafio, y el valor 1 al més pequefio.

ANALISIS ESTADISTICOS

Todas las variables siguieron aproximadamente una distribucién normal segin
un test de Kolmogorov-Smirnov, por lo que se empleo estadistica paramétrica (Sokal &
Rohlf, 1995). La variable orden de peso relativo estandarizado promedio fue testada
contra el valor 0,5 mediante tests de la t de una muestra. Si los padres entregan similar
numero de cebas a los todos pollos segun su peso relativo, las diferencias con el valor
0,5 no deben ser significativas. Las variables distancia relativa, intensidad de peticion y
latencia relativa fueron analizadas mediante el test de la t pareado, comparando para
cada nido los valores obtenidos para los pollos alimentados y los obtenidos para los
pollos que pidieron en la misma ceba y no fueron alimentados. El nimero de eventos en
los que se pudieron obtener estas variables vari6 considerablemente entre nidos, por lo
que se realiz6 un andlisis sopesando el dato del nido por el numero de eventos de ceba
observados. Es predecible que la estima obtenida sera mas fiable cuanto mayor es el
numero de cebas por nido en las que se ha podido medir la variable. Al sopesar segun el
nimero de cebas registradas se otorga mds valor a los nidos cuya estima es mas fiable.
El efecto de la reduccion de nidada sobre el peso relativo del pollo alimentado se valor6
mediante el uso de correlaciones de Pearson. Los valores son dados como la media + la

desviacion tipica.
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RESULTADOS

NORMAS DE REPARTO DEL ALIMENTO

Cuando varios pollos solicitan alimento simultdneamente, el gorrion comun
entrega el alimento preferentemente al pollo que pide antes, con mayor intensidad y mas
cerca de los padres (Figura 23; t-test pareado, t;3 > 2,0; p < 0,05; sopesando por el

numero de cebas observadas).

REPARTO DEL ALIMENTO SEGUN EL TAMANO DE LOS POLLOS Y EL
GRADO DE REDUCCION DE NIDADA

El orden de peso medio estandarizado de los pollos cebados (0,49 £ 0,18; n= 12
nidos) no fue significativamente menor que 0,5 (t;; = 0,21; p = 0,84), lo que indica que
todos los pollos recibieron la misma cantidad de cebas independientemente de su
tamafio. Sin embargo, esta cantidad vari6 con el grado de reduccion de nidada que habia
ocurrido previamente, ya que conforme mayor fue la reduccion de nidada, el orden
estandarizado de peso promedio de los pollos alimentados fue mayor (r = 0,60; p < 0,05;
n = 12). Por otro lado, este resultado no se debio al tamano de nidada, ya que el orden
estandarizado de peso promedio de los pollos alimentados en la nidada no varid
significativamente con el tamafio de nidada existente (r = -0,16; p = 0,63; n = 12). El
orden estandarizado de peso de los pollos cebados tampoco varié significativamente con
el coeficiente de variacion de peso (un indice de la asincronia existente) (r = -0,04; p =
0,91; n = 12). Esto sugiere que la asimetria de tamafio entre los pollos no afectd de
forma detectable el reparto del alimento segun el tamafio relativo de los pollos. Por
tanto, cuando ocurrid un reajuste secundario del tamafo de puesta, los pollos mas
pequefios recibieron mas alimento, o los mayores recibieron menos. El porcentaje de
cebas recibidas por el pollo més grande en la nidada no vari6 significativamente con el
grado de reduccion de nidada (r = -0,50; p = 0,10, n = 12), pero si el porcentaje de
cebas recibidas por el pollo més pequeno, que aumentd conforme mayor fue el reajuste
secundario en el tamafio de nidada (r = 0,71; p = 0,01; n = 12). El porcentaje de cebas
que recibio el pollo mas pequefio de la nidada disminuy6 conforme mayor fue el tamafio
de nidada (r = -0,64; p = 0,02; n = 12). En cambio, el porcentaje de cebas que recibio el

pollo mas grande no vari6 significativamente con el tamafo de nidada (r = -0,17; p =
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0,59; n = 12). En una regresion multiple con tamano de nidada y grado de reduccion de
nidada como variables dependientes, solo esta ultima variable afect6 significativamente
al porcentaje de cebas que recibid el pollo mas pequefio (B = 0,53; p < 0,05; Efecto
tamafio de nidada: -0,42; p > 0,05; F», ¢ = 7,96; p = 0,01; R? = 0,64). El porcentaje de
cebas recibidas por el pollo pequefio no varid significativamente con el coeficiente de
variacion de peso (r = -0,45; p = 0,14; n = 12). Tampoco el porcentaje recibido por el

pollo més grande (r =-0,31; p=0,33; n=12).

Figura 23
Valores de latencia, intensidad de peticion y proximidad relativa de los pollos cebados

(blanco) y los no cebados (gris). N = 14 nidos. Las lineas indican la desviacion tipica.
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DISCUSION

Los resultados muestran que, en el gorrion comun, los padres ceban
preferentemente a los pollos que solicitan alimento mas rapido, con mayor intensidad y

que estan situados mas cerca de los padres (Figura 23). Estos resultados coinciden con
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los encontrados para un buen nimero de especies (Tabla 3), y afiaden informacidn sobre
una especie para la que los conocimientos sobre este aspecto eran escasos. Muchos
estudios han mostrado que los pollos mads hambrientos piden alimento con mayor
intensidad, con menor latencia y/o més cerca de los padres (Redondo & Castro, 1992a;
Price & Ydenbrg, 1995; lacovides & Evans, 1998; Lotem, 1998; Cotton et al., 1999).
Kedar et al. (1999) mostraron para el gorrion comun que la intensidad de peticion tenia
un componente aprendido, pero aun asi, se correlacionaba con el nivel de hambre. Por
tanto, es presumible que estos comportamientos indican fiablemente el nivel de
necesidad de los pollos, lo que explicaria por qué los padres los utilizan para decidir a
qué pollo entregar el alimento que llevan al nido. Los resultados en la Tabla 3 sugieren
que la preferencia de los padres por los pollos que piden mas cerca de ellos, mas
intensamente y mas rapidamente, estd ampliamente extendida entre las aves.

A pesar de que existe reduccion de nidada en el gorrion comun (Veiga, 1990),
no se encontrd que los pollos de mayor tamafio lograran mas alimento que los pollos
mas pequefos, sino que todos los pollos fueron cebados un mismo nimero de veces
independientemente de su tamafo relativo. Esto puede deberse a que, como sugiere
Veiga (1992), la asincronia de eclosién en esta especie es un subproducto de su
mecanismo de incubacion. Para evitar que haya una asincronia de eclosion, los padres
comienzan a incubar una vez que todos los huevos han sido puestos. Si se empieza a
incubar antes de terminar la puesta se produciria una asincronia de eclosion, que daria
lugar a una jerarquia en la nidada (Magrath, 1990). Sin embargo, los huevos necesitan
calor para sobrevivir, y un retraso del inicio de la incubacion puede provocar la
mortalidad de algunos huevos por el frio (Webb, 1987). Efectivamente, Veiga (1992)
comprobd que la incubacion se iniciaba antes en el gorrion comun cuando el riesgo de
inviabilidad de los huevos era mayor. Si la jerarquia de tamafio no es adaptativa, es
predecible que los padres alimentaran a todos los pollos por igual, o compensaran
alimentando mas al mas pequefio (Schwabl, 1993), como ha sido encontrado en este

estudio.
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Tabla 3

Lista de especies en las que se ha analizado el efecto de la latencia, la proximidad y la
intensidad de peticion (la forma de medir esta variable vario segun los estudios) sobre
el reparto del alimento entre la nidada por los padres. Un + indica que los pollos que
pidieron mas rapido, mas cerca de los padres y/o mas intensamente, fueron cebados
preferentemente. Un 0 indica que no se detecto un efecto significativo (en algunos casos
después de controlar estadisticamente por otras variables de peticion). En ningun caso
se produjo un efecto adverso de estas variables sobre la probabilidad de ser alimentado

por los padres.

Especie Latencia |Proximidad |Intensidad |Referencias

Agelaius phoeniceus + Teather, 1992

Cercotrichas galactotes + + + Esta tesis, capitulo I

Dendroica petechia 0 0 Lichtenstein & Sealy, 1998

Ficedula hypoleuca 0 + + Gottlander, 1987

Luscinia svecica 0 + 0 Smiseth et al., 2003a

Melospiza melodia + Reed, 1981

Otus asio + + + Hofstetter & Ritchison, 1998

Parus major + + Bengtsson & Rydén, 1981;
Kolliker et al., 1998

Passer domesticus + + + Esta tesis, este capitulo

Passerina cyanea + Dearborn, 1998

Pica pica + + + Esta tesis, capitulo III

Serinus canaria + + Kilner, 1995, 2002a

Sialia mexicana + + Leonard et al., 1994

Sturnus vulgaris + + Kacelnik et al., 1995

Tachycineta bicolor + + Leonard & Horn, 1996;
Whittingham et al., 2003

Turdoides squamiceps + Ostreiher, 1997, 2001

Turdus merula + + + Rydén & Bengtsson, 1980

Turdus migratorius + + Smith & Montgomerie, 1991

Turdus pilaris + + Rydén & Bengtsson, 1980

X. xanthocephalus + + Price & Ydenberg, 1995
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Por otro lado, también es posible que las condiciones del aviario, en el que hubo
disponibilidad de alimento ad libitum, hubieran favorecido la ausencia de reduccién de
nidada, pero éste no fue el caso, ya que fue frecuente que los pollos fallecieran de
inanicion (Moreno-Rueda & Soler, 2002). La reduccion de nidada también ocurre en el
gorrién comun en la naturaleza (Veiga, 1990), por lo que es posible que sea adaptativa,
aunque la hipotesis de la viabilidad de los huevos también afecte al grado de asincronia
de eclosion. En el momento en que el estudio fue realizado, los gorriones habian
perdido entre 0 y 4 huevos/pollos (media: 1,56; n = 27 nidos) de su tamafio de puesta
original por fallos de eclosion y/o por muerte por inanicion de algiin pollo en la nidada.
Es posible, por tanto, que la ausencia de una preferencia por los pollos mayores en el
nido se deba a que, en promedio, ya habia ocurrido un reajuste secundario del tamafio
de puesta cuando los pollos alcanzaron la edad a la que se realiz6 este estudio (5-8 dias).
Apoyando esta hipdtesis, la cantidad de cebas recibida por el pollo menor en la nidada,
pero no por el pollo mayor, incrementd conforme mayor fue la diferencia entre el
tamafio de nidada existente y el tamafio de puesta original, y también conforme menos
pollos habia en el nido. Esto sugiere que los pollos més pequefios de gorriébn comun se
beneficiaron de la pérdida de hermanos, ya sea por fallos de eclosion, o por muerte por
inanicion.

Por otro lado, la probabilidad de que los pollos mas pequefios recibieran
alimento no vari6 con el tamafo de nidada, ni con el grado de asincronia de la nidada.
Una posible explicacion es la siguiente. El tamafio de puesta y la cantidad de alimento
transportado al nido por los padres pueden estar coadaptados (hipotesis de la
optimizacion individual en el tamafio de puesta, Pettifor et al., 1988, 2001). Si esto es
asi, el gorridbn comin debe poner un tamafio de puesta dptimo para cada pareja (o para
cada hembra) que maximice el éxito reproductor a lo largo de su vida. Entonces, ante
igualdad de condiciones ambientales, como fue el caso en el aviario, la probabilidad de
recibir alimento por el pollo més pequefio es independiente del tamafio de nidada. Sin
embargo, cuando la cantidad de alimento disponible para los pollos disminuye, los
padres reajustan secundariamente el tamafio de puesta alimentando preferentemente al
pollo mayor (si este reajuste no ha ocurrido como consecuencia de fallos de eclosion).
Esto explicaria la correlacion encontrada entre el tamafno promedio de los pollos

cebados y la diferencia entre tamafio de puesta y tamafio de nidada. Cuando ya ha
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ocurrido la reduccion de nidada, los padres vuelven a alimentar por igual a todos los
pollos, incrementando la tasa de cebas sobre el pollo mas pequeiio. Similarmente,
Smiseth et al. (2003a) comprobaron experimentalmente que, en el pechiazul (Luscinia
svecica), los pollos mayores son alimentados preferentemente cuando la disponibilidad
de alimento para la nidada disminuye.

En conclusion, este trabajo muestra que el gorrion comin ceba preferentemente
a los pollos que piden mdés cerca, mas rapido y mds intensamente, probablemente
porque estos comportamientos indican de forma fiable la necesidad de los pollos. Las
normas de reparto del alimento en funcion del tamafio relativo de los pollos variaron
segun el grado de reduccion de nidada sufrido. Cuando el grado de reduccion de nidada
es bajo o no ha habido reducciéon de nidada, los pollos mayores son alimentados
preferentemente, y conforme mayor numero de huevos/pollos se pierden, mas alimento

reciben los pollos mas pequefios que quedan en el nido.
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CONCLUSIONES

"La libertad no se da, se toma"

Piotr A. Kropotkin
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1.- En el alzacola, la urraca y el gorrion comun, los padres cebaron preferentemente a
los pollos que solicitaron alimento mas cerca de ellos, con mayor intensidad de peticion
y mas rapidamente después de la llegada del padre. En el alzacola y la urraca, ademas,
los padres cebaron preferentemente a los pollos que alcanzaron mayor altura al pedir
alimento. En el alzacola, conforme mayor fue el nimero de pollos pidiendo alimento en
el nido, mayor fue la tasa de cebas por parte de los padres. Estos resultados son
congruentes con los encontrados en un amplio numero de especies, lo que sugiere que
este comportamiento es comun, al menos, en las aves Passeriformes. Existe, por tanto,
una clara relacion entre el comportamiento de los pollos y la forma en que los padres

determinan su tasa de cebas y reparten el alimento dentro de la nidada.

2.- En el alzacola, cuanto mas hambrientos estaban los pollos mayor fue su intensidad
de peticion, y los pollos saciados disminuyeron su intensidad de peticion, su proximidad
a los padres, la altura que alcanzaron al pedir, y la rapidez con que solicitaron alimento
ante la llegada de los padres. Esto sugiere que estos comportamientos son indicadores
de la necesidad de los pollos, y explica por qué los padres responden a estos

comportamientos en la forma observada.

3.- Hubo diferencias entre especies en la importancia del tamafio de los pollos como
factor en las normas de reparto del alimento.

3.1.- En el alzacola todos los pollos fueron tratados igualmente,
independientemente de su tamafio, pero los pollos de mayor tamafio consiguieron mas
alimento al ser mejores competidores que los pollos pequenos, y lograr estar cerca de
los padres durante una mayor proporcion de cebas.

3.2.- En la urraca los pollos mas grandes consiguieron mas alimento. Esto no fue
debido a un mayor nivel de peticidn, ya que este no vario con el tamafo de los pollos, si
no, presumiblemente, a una predileccion por los pollos de mayor tamafio. Cebar a los
pollos mayores favoreceria una reduccion de nidada adaptativa.

33.- En el gorribn comin los pollos fueron alimentados por igual
independientemente de su tamafio. No obstante, cuanto mayor fue la diferencia entre el
tamafio de nidada y el tamafio de puesta, mayor fue la tendencia para alimentar a los

pollos mas pequenos. Estas diferencias intraespecificas se relacionan también con la
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reduccion de nidada. Parece ser que en el gorrion comun los padres ceban
preferentemente a los pollos mayores, pero, una vez que la reduccion de nidada ha
ocurrido, los padres dejan de tener preferencia por los pollos mayores e incrementan la
cantidad de alimento destinada a los pollos mas pequefios que quedan vivos.

En conjunto, estos resultados sugieren que la influencia del tamafio en el reparto
del alimento es compleja y varia entre especies, y que el tamafio puede influir en el
reparto del alimento, a través de la competencia entre los pollos, o a través de una

predileccion de los padres por los pollos de mayor tamafio.

4.- Machos y hembras difieren en su comportamiento de reparto del alimento en el
alzacola, pero no en la urraca, aunque el tamano de muestra fue muy bajo en esta ultima
especie. En el alzacola, los machos cebaron a pollos relativamente mas cercanos a ellos
que las hembras, y ademas difirieron en su tasa de cebas y en el tipo de presas
transportadas al nido. Estos resultados, junto con los de otros estudios, sugieren que las
diferencias entre machos y hembras en las normas de reparto de alimento son

frecuentes, en ocasiones sutiles, y difieren marcadamente entre especies.

5.- Se pudo analizar la causa de la variacion intraespecifica en las normas de reparto del
alimento en el gorridn comun, donde se encontrd que estuvo propiciada, principalmente,
por la diferencia entre el tamafio de nidada y el tamafio de puesta original. En base a
esto, se propone que las normas de reparto del alimento en esta especie dependen de la
relacion entre el numero de pollos vivos en el nido y el nimero de pollos que
inicialmente los padres iban a criar. Cuando ha ocurrido la reduccion de nidada o ha
habido un fracaso en la eclosion de huevos, los padres tienen una mayor tendencia a

cebar a los pollos mas pequefios y con menor capacidad competitiva.

6.- Las normas de reparto del alimento afectan a las especies parasitas de cria. En los
pollos de crialo, eclosionar antes que los pollos hospedadores ofrece una ventaja
competitiva que le permite parasitar con éxito a la urraca, explotando la preferencia de

la urraca por los pollos de mayor tamafo.
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