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RESUMEN 

 

El comportamiento agresivo generalmente se asocia a contextos de disputa por el acceso y 

la defensa de recursos limitados con el fin de aumentar el fitness de quienes lo manifiestan. 

Estos varían desde alimento, parejas, hasta incluso sitios de reproducción. Sin embargo, 

dicha conducta también representa riesgos como compromisos energéticos que pueden 

afectar su supervivencia o la calidad de su descendencia. En aves el comportamiento 

agresivo implica la exclusión de rivales mediante agresión directa o comportamientos de 

amenaza. En numerosas especies que mantienen territorios y vínculos de pareja a lo largo 

del año su intensidad varía dentro y fuera de la estación reproductiva según el valor del 

territorio y de su pareja a modo de asegurar un mayor éxito reproductivo. En especies donde 

ambos integrantes de la pareja contribuyen de manera equitativa en las tareas reproductivas, 

la defensa del territorio también puede ser llevada a cabo por ambos individuos, aunque en 

varios casos puede haber una marcada diferencia sexual donde el macho suele ser mas 

agresivo que la hembra. El hornero común (Furnarius rufus), es un suboscino neotropical que 

carece de dimorfismo sexual, salvo al momento de realizar cantos coordinados o duetos entre 

la pareja. Es socialmente monógama, con vínculos que pueden durar varias estaciones 

reproductivas y la construcción del nido, incubación y cuidado de la progenie se da de manera 

equitativa entre los parentales. Este estudio propone investigar la existencia de dimorfismo 

sexual en la defensa del territorio y su variación en dos etapas distintas de la estación 

reproductiva, la etapa fértil y la de cuidado de pichones, además de su coordinación dentro 

de la pareja. Para ello se midieron distintos parámetros comportamentales en experimentos 

de intrusión territorial utilizando un conspecífico embalsamado como intruso en conjunto a 

audios de vocalizaciones de la especie. Los machos probaron estar más comprometidos que 

las hembras en la agresión territorial en ambas etapas. A su vez se registra una disminución 

en la intensidad de la agresión de una etapa a otra. Por otro lado, a pesar de estas diferencias 

sexuales, este comportamiento se encuentra sumamente coordinado en la pareja, mostrando 

que machos más agresivos tienen compañeras reproductivas más agresivas. Las diferencias 

sexuales en la agresion territorial pueden vincularse a compromisos energéticos que la 

hembra debe afrontar, tales como producción y puesta de los huevos. La disminución en la 

intensidad de este comportamiento propone que un conspecífico como intruso representa una 

amenaza más importante en estadíos tempranos de la estación reproductiva. La coordinación 

de este comportamiento, al igual que en otros vinculados al cuidado parental pone a la 

defensa del territorio como un comportamiento central para la especie, potencialmente capaz 

de afectar positivamente su éxito reproductivo. 

 



INTRODUCCIÓN 

 
 

Comportamiento de agresión y agresión territorial  

El comportamiento agresivo es generalmente empleado en el contexto de disputa por el 

acceso y defensa de recursos de carácter limitado (Brown, 1964). En animales este se asocia 

a situaciones de competencia entre conspecíficos, donde los individuos típicamente compiten 

por el acceso a dichos recursos a modo de aumentar su fitness (King, 1973; Lorenz, 1998; 

Duckworth, 2006). Estos varían desde sitios de reproducción, alimento o pareja a la progenie 

misma, con el fin de protegerlos contra amenazas como depredadores o parásitos de cría 

(Brown, 1964; Gottfried, 1979; Andersson et al., 1980; Freed, 1986; Møller, 1987; Redondo & 

Carranza, 1989; Garcia & Arroyo, 2002; Hagelin, 2002). Por otro lado, esta conducta también 

puede significar reducción en la supervivencia, producto de los costos energéticos asociados 

a ella,  estos pueden actuar a través de diversos mecanismos, como mayor susceptibilidad a 

sufrir heridas, producto de una reducción en su capacidad para evadir o defenderse de 

conspecíficos o depredadores; enfermedades; inanición (Marler & Moore, 1991) o una 

eventual restricción en la calidad de su descendencia, manifiesto en una disminución en su 

tamaño corporal al momento de la eclosión y posterior desarrollo (Rosvall, 2011). 

 

En aves la defensa de un territorio implica la exclusión de rivales mediante agresión directa o 

amenazas tales como distintos tipos de vocalizaciones (Langmore, 1998; Hall, 2000); siendo 

este comportamiento viable siempre que los beneficios no excedan sus costos en términos 

de tiempo, energía o desgaste físico (Brown, 1964). Si bien la mayoría de las especies 

defienden territorios solamente durante la época reproductiva (Bukacińska & Bukaciński, 

1994; CôTé, 2000; Viera et al., 2011), numerosas especies, y en especial las monógamas, 

mantienen territorios a lo largo año (Greenberg & Gradwohl, 1983; Fedy & Stutchbury, 2005; 

Quinard & Cézilly, 2012). De hecho, la defensa de un mismo territorio durante el año es una 

característica que refleja la cooperación entre el macho y la hembra (Fedy & Stutchbury, 

2005). En estos casos, la defensa del territorio mediada por conductas agresivas (o diversas 

formas de señalización frente a los intrusos) varía dentro y fuera de la estación reproductiva 

y esta variación puede estar ligada al valor del territorio y a conservar el vínculo entre los 

individuos de la pareja en términos de asegurar un mayor éxito reproductivo (Gowaty & 

Wagner, 1988; Hall, 2000; Garcia & Arroyo, 2002; Fedy & Stutchbury, 2005).  

 

En especies de aves donde ambos integrantes de la pareja contribuyen equitativamente a la 

construcción del nido, incubación y cuidado de la progenie se ha observado que la defensa 



del territorio también es realizada de manera equitativa (Greenberg & Gradwohl, 1983; Hall & 

Peters, 2008; Dowling & Webster, 2015). Aunque con frecuencia la mayor interacción 

agresiva se da entre residentes e intrusos del mismo sexo, existen especies con estas 

características con una marcada diferencia entre sexos en este comportamiento, donde el 

macho defiende más activamente que la hembra (Gwinner et al., 1994; Levin, 1996; Morton 

& Derrickson, 1996; Bard et al., 2002; Fedy & Stutchbury, 2005; Quinard & Cézilly, 2012), por 

lo que los datos respecto a este tema son mixtos y resultan en la necesidad de más estudios 

sobre agresión territorial en especies monógamas que defienden territorio durante todo el 

año.  

 

Debido a que la conducta agresiva está sujeta a procesos de selección, sus manifestaciones 

responden a patrones temporales asociados al valor de ese recurso en diferentes momentos 

del año (Gowaty & Wagner, 1988). De esta manera, mayor intensidad de la defensa territorial, 

se relaciona con los momentos en que la posesión del territorio resulta determinante para 

maximizar el éxito reproductivo (Gowaty & Wagner, 1988; Sandell & Smith, 1997). Por 

ejemplo, en ciertas especies de aves, los niveles de agresión en los machos suelen ser 

mayores al principio de la temporada reproductiva (cuando las hembras son fértiles) a modo 

de evitar que la hembra sea fecundada por otros machos (Birkhead et al., 1987; Garcia & 

Arroyo, 2002). De la misma manera, las hembras defienden más activamente el nido contra 

otras hembras mientras aún son fértiles con el fin de prevenir ser desplazada, que su pareja 

copule con otros individuos o con el fin de expulsar a otros machos y mantener un vínculo 

más duradero con su pareja, factor capaz de repercutir positivamente en el fitness de la 

progenie (Sandell & Smith, 1997; Hall, 2000). A su vez, una vez avanzada la estación 

reproductiva, cuidar de los huevos o pichones implica una alta inversión de tiempo y energía, 

por lo que puede comprometer su inversión en la defensa del territorio, además de que un 

comportamiento tan conspicuo puede significar un riesgo para la progenie exponiéndola a 

depredadores (Fedy & Stutchbury, 2005). 

 

Existen especies de aves socialmente monógamas donde el cuidado de la descendencia no 

está equitativamente distribuido entre los miembros de la pareja, en este contexto la falta de 

colaboración del macho parece no ser determinante en la supervivencia de la misma (Bart & 

Tornes, 1989). Por otro lado en especies donde éste es altamente parejo su ausencia provoca 

que la hembra experimente una disminución importante en su capacidad de mantener la 

subsistencia de su descendencia (Dunn & Hannon, 1989). De hecho la necesidad de cuidado 

biparental para asegurar el éxito reproductivo de la pareja puede jugar como principal factor 

para la formación de un vínculo tan sólido (Hall, 1999). 

 



Las interacciones de agresión entre aves involucran diversos comportamientos, entre ellos 

se encuentran aquellos de carácter físico, como ser la aproximación directa al intruso, ataques 

o vuelos de amenaza, como distintos tipos de vocalizaciones, solos, calls o duetos, que 

adviertan a dicho intruso de la intención de los residentes de defender el recurso en juego 

(Langmore, 1998; Appleby et al., 1999; Hall, 2000; Logue, 2005). El dueto, entre varias de las 

teorías propuestas (no mutuamente excluyentes) sobre su función, es un display que ha 

probado cumplir funciones en la defensa territorial en varias especies de aves (Wickler, 1980; 

Sonnenschein & Reyer, 1983; Hall, 2004). Los mismos consisten en un despliegue acústico 

donde ambos integrantes de la pareja vocalizan de manera coordinada con el fin de acoplar 

sus cantos (Langmore, 1998; Hall, 2004). La urraca australiana (Grallina cyanoleuca), por 

ejemplo, es una especie donde las parejas mantienen el territorio todo el año y los duetos se 

exhiben en el contexto de la defensa cooperativo del territorio entre la pareja (Hall, 2000). 

 

Hornero común  

El hornero común (Furnarius rufus), integrante de la familia Furnariidae, es un ave típica que 

habita tanto zonas rurales de pastizales cortos con presencia de árboles dispersos, como 

áreas urbanizadas del centro al sur de Sudamérica (Vaurie & Vuilleumier, 1980; Marreis & 

Sander, 2006; Diniz et al., 2016). Esta especie es socialmente monógama y sexualmente 

monomórfica en tamaño corporal y color de plumaje, con una masa corporal de entre 50 a 60 

gramos y coloración marrón rojiza (Fraga, 1980; Diniz et al., 2016). 

 

El hornero construye un conocido nido de barro con forma de horno. Las paredes del nido 

son de 3 a 5cm de grosor y nido consta de una estructura principal en forma de cúpula y un 

tabique interno que separa la entrada de la cámara de incubación. Su construcción puede 

variar desde un par de semanas hasta meses y sirve únicamente con el propósito de 

proporcionar un lugar seguro donde realizar la puesta de los huevos y criar a los pichones 

hasta que abandonan el territorio (Fraga, 1980; Massoni et al., 2012; Shibuya et al., 2015). 

 

En el hornero, todas las actividades vinculadas al cuidado parental tales como la construcción 

del nido, incubación de los huevos y alimentación y cuidado de los pichones se dan de manera 

equitativa en la pareja (Massoni et al., 2012). Además es territorial todo el año (Massoni et 

al., 2012), siendo el territorio defendido activamente de forma conjunta también (Fraga, 1980). 

Sin embargo, exhibe diferencias entre sexos cuando la pareja canta a dueto, ambos sexos 

comienzan su canto indistintamente, ocurriendo luego una divergencia por parte de la 

hembra, quien enlentece su ritmo de vocalización, estableciéndose roles bien marcados y 

distintivos entre cada individuo dentro de la canción (Laje & Mindlin, 2003; Roper, 2005). 



Dado que el hornero es una especie sexualmente monomórfica y socialmente monógama 

cuyas tareas reproductivas se reparten equitativamente dentro la pareja, se espera que la 

agresión territorial también se manifieste de manera igualitaria en la misma. A su vez, se 

espera encontrar variaciones en este comportamiento conforme avanza la estación 

reproductiva dado que el valor implicado en el territorio también varía en función de las tareas 

reproductivas que se desarrollen en el mismo. 

 

El objetivo general de esta tesina es estudiar diferencias sexuales y temporales de la agresión 

territorial en el hornero dentro de la estación reproductiva a través de experimentos simulación 

de intrusión territorial. De este objetivo general salen los siguientes objetivos específicos: 

1. Evaluar diferencias en la agresión territorial entre machos y hembras. 

2. Evaluar variaciones en la intensidad de este comportamiento en distintas etapas de la 

estación reproductiva. 

3. Analizar coordinación en agresión territorial dentro de la pareja. 

 

  



MATERIALES Y MÉTODOS 

 

El estudio se llevó a cabo entre agosto y diciembre de 2016 en la estación experimental del 

Instituto Nacional de Investigación Agropecuaria (INIA) Las Brujas “Wilson Ferreira Aldunate”, 

en el departamento de Canelones, Uruguay (34º40’14’’ S, 56º20’27’’ W) (Fig. 1).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Mapa de Uruguay, en rojo la ubicación de la estación experimental “Wilson Ferreira Aldunate”. 

 

Se realizaron registros comportamentales de agresión territorial a través de experimentos de 

simulación de intrusión de territorio en condiciones naturales en 2 períodos bien definidos de 

la estación reproductiva. 

 

El primer período de registro (de ahora en más denominado “etapa fértil”), en el cual las 

hembras se encontraban sexualmente receptivas o durante el proceso de producción, puesta 

o incubación de los huevos, comprendió las fechas entre el 21 de agosto y el 27 de setiembre. 

Para asegurar que las parejas muestreadas estuvieran dentro de dicha etapa, los registros 

se realizaron en territorios que tuvieran nidos en fases avanzadas de construcción, tomando 

como criterio que como mínimo la cúpula del nido estuviera terminada o casi terminada. 

 

En el segundo período los registros se realizaron en la etapa de cuidado de pichones, entre 

el 7 de noviembre y el 6 de diciembre. En esta etapa, fueron muestreados los territorios en 

los cuales se tuvo la seguridad que en el interior de los nidos se encontraban pichones. Para 

esto se recurrió a la observación patrones comportamentales de los individuos parentales 

como la aproximación hacia el nido con alimento en el pico o la extracción de sacos fecales 



del mismo. Todos los registros fueron realizados desde el amanecer (07:00h. y 05:30h. aprox. 

en cada período respectivamente) hasta las 13h. 

 

Se muestrearon 64 territorios en total durante este estudio, de los cuales 39 corresponden a 

la etapa fértil y 25 a la de cuidado de pichones (Fig. 2). Cada territorio se muestreó una única 

vez durante todo el estudio. 

 
Figura 2. Imagen satelital del área recorrida durante este estudio, en rojo la ubicación de cada sitio muestreado.  

 

Intrusión territorial 

Para simular intrusión de territorio se utilizó un hornero embalsamado o decoy como intruso 

junto a un reproductor de audio que emitía vocalizaciones de la especie, seleccionadas de un 

pool de solos, duetos y silencios de entre 7 y 15s, reproducidos de manera aleatoria, ubicados 

dentro de un radio de 10m como máximo tomando como centro el nido de la pareja focal. Los 

archivos de audio en formato wav, fueron cantos grabados en Uruguay y extraídos de la base 

de datos xeno-canto (www.xeno-canto.org). 

 

Registro comportamental 

A pesar de que en la estación INIA los horneros están habituados a la actividad humana, el 

registro de agresión territorial se realizó a una distancia que no interfiriera con las actividades 

de la pareja focal. El registro comportamental fue realizado por 2 observadores focales donde 

http://www.xeno-canto.org/


cada uno realizó un seguimiento continuo de uno de los individuos de la pareja y durante 20 

min registró sus observaciones en audio (grabadores digitales Philips VoiceTraicer DVT1200 

y Olympus Digital Recorder VN-733 PC). Cada individuo focal fue aleatoriamente asignado a 

un observador previo al registro. 

 

Previo al muestreo comportamental se realizó un muestreo de validación observacional 

(datos no incluidos en este trabajo), que consistió en múltiples instancias en las que se simuló 

intrusión territorial y ambos observadores registraron el comportamiento de un solo individuo, 

y luego se comparó el grado de coincidencia entre las narraciones de ambos observadores 

con el fin de asegurar que no existieran diferencias significativas entre ambos. 

 

En campo la asignación de sexo de cada individuo se estableció a partir su comportamiento 

al momento del canto coordinado de la pareja (Laje & Mindlin, 2003), característica de la que 

cada observador se valió durante toda la instancia experimental para asegurar el correcto 

seguimiento del individuo asignado en un principio. El sexado en campo fue posteriormente 

confirmado mediante sexado molecular (siguiendo la metodología de Griffiths et al., 1998) a 

partir de una muestra de sangre de los individuos capturados (96,3% de coincidencia con el 

sexado en campo; Adreani et al., 2018). 

Los parámetros comportamentales registrados fueron: 1) latencia al primer acercamiento, 

tiempo que los residentes tardaron a manifestarse (aproximarse al territorio o vocalizar) en 

respuesta al decoy desde el momento en que se hizo perceptible en el territorio; 2) latencia 

al primer acercamiento a un radio igual o inferior a 5 metros del decoy, tiempo que los 

residentes tardaron a aproximarse a este radio de distancia del decoy desde el momento en 

que el mismo se hizo perceptible en el territorio; 3) tiempo total que cada residente 

permaneció dentro de ese radio durante la simulación de intrusión territorial; 4) tiempo total 

que cada residente permaneció sobre el nido durante la simulación de intrusión territorial; 5) 

número de vuelos que cada residente realizó sobre el decoy durante la simulación de intrusión 

territorial y 6) número de duetos emitidos por los residentes durante la simulación de intrusión 

territorial. Se interpretó como conductas más agresivas menor tiempo a manifestarse ante la 

presencia del decoy, mayor tiempo en su proximidad, mayor número de vuelos sobre el 

mismo, mayor número de duetos emitidos y un mayor tiempo sobre el nido. 

Análisis estadístico 

Diferencias sexuales a lo largo de la estación reproductiva 

Para analizar la existencia de diferencias en la agresión entre sexos a lo largo de la estación 

reproductiva se recurrió a un análisis de tipo bayesiano mediante la utilización de modelos 

lineales mixtos para cada una de las variables respuesta, donde cada uno de ellos se ajustó 



a una distribución normal. El sexo (hembra o macho), la etapa de la estación reproductiva 

(etapa fértil o alimentación de pichones) y la interacción entre ambas, en conjunto con la hora 

a la que cada registro fue tomado (hora en la que comenzó cada experimento de simulación 

de intrusión territorial) fueron las variables que se tomaron como factores fijos, mientras que 

la identidad de la pareja fue el único factor aleatorio incluido en el modelo. 

 
En el modelo utilizado para evaluar el número de duetos por minuto se consideró únicamente 

la etapa dentro de la estación reproductiva y la hora de registro de cada intrusión territorial 

como factores fijos. Dado que se contaba con un único registro de este comportamiento por 

casal, no fue necesario contemplar el sexo, ni la identidad de la pareja dentro del modelo. 

 

Debido a que el tiempo de registro fue levemente distinto de un experimento de intrusión 

territorial a otro (tiempo total de observación en minutos: media=20, SD=1,67), para asegurar 

que todas las muestras son comparables entre ellas, el tiempo de permanencia a un radio 

igual o menos a 5 metros y tiempo de permanencia sobre el nido fue calculado en proporción 

al tiempo total de registro en el territorio. El número de vuelos sobre el decoy y el número de 

duetos emitidos fueron corregidos en sus respectivos modelos por el tiempo total de 

observación (en minutos).  

Se utilizó la función sim para simular 10000 distribuciones posteriores de los datos y se extrajo 

la media y un intervalo de credibilidad del 95%. Se consideró que las diferencias entre los 

grupos de estudio eran estadísticamente importantes si el intervalo de credibilidad (CrI) no 

abarcaba el cero (Korner-Nievergelt et al., 2015). En los gráficos las diferencias entre grupos 

fueron significativas cuando el CrI de uno no se superpuso con la media del otro. El ajuste de 

cada modelo fue evaluado por análisis gráfico de los residuales, los cuales siguen una 

distribución normal (Korner-Nievergelt et al., 2015). En todos los modelos se corrigieron los 

datos aplicando raíz cuadrada a cada variable respuesta.  

Para este análisis se usaron los paquetes de R “lme4” (Bates et al., 2014) y “arm” (Gelman & 

Yu-Sung 2015). 

Correlación de comportamientos entre machos y hembras de la pareja 

Se analizó la correlación que existe en el comportamiento de los individuos de la pareja para 

todos los comportamientos registrados en este estudio exceptuando el número de duetos, 

dado que este comportamiento no se manifiesta de manera independiente por cada individuo. 

Para ello se realizó el test de correlación de Spearman (R Core Team 2013) con un intervalo 

de confianza de 95%, donde las diferencias son significativas si el valor p≤0,05. Este test nos 

permite saber directamente si cuando hay un aumento en la manifestación de un 

comportamiento en un individuo, este viene acompañado de un aumento en su pareja 



también. El análisis tomó en cuenta las muestras de ambas etapas en conjunto dado que la 

correlación en la pareja es alta en ambas instancias. Para la correlación se usó la función 

cor.test del paquete de R “stats”. 

 

Para la latencia al primer acercamiento se analizó un total de 61 parejas, 47 para la latencia 

al primer acercamiento a un radio de 5 metros del intruso, 62 para el tiempo de permanencia 

dentro de un radio de 5 metros, 60 para el tiempo total de permanencia sobre el nido y 62 

para el número de vuelos sobre el decoy. 

  



RESULTADOS 
 
 
Comparación entre sexos y entre etapas reproductivas 

En la latencia al primer acercamiento al intruso no se observaron diferencias entre sexos en 

ninguna de las 2 etapas de registro (Fig.3 a, b). Las hembras no mostraron diferencias entre 

estaciones en el tiempo de aproximación al intruso, mientras en los machos la latencia de 

acercamiento es menor durante la etapa fértil (Anexo Tabla 1). 

Figura 3. Comparación entre machos y hembras del tiempo al primer acercamiento al intruso durante (a) la etapa fértil 
(39 machos y 38 hembras),  y (b) la etapa de pichones (25 machos y 25 hembras). Los puntos grises representan los 
datos brutos de cada grupo con sus respectivas medias e intervalos de credibilidad. El asterisco representa diferencias 
estadísticamente importantes entre los grupos señalados. 

 
 
El tiempo de primer acercamiento de las hembras a un radio igual o menor a 5 metros del 

intruso fue significativamente mayor que el de los machos tanto durante la etapa fértil (Fig. 

4a) como en la de pichones (Fig. 4b). Conforme avanza la estación reproductiva, tanto 

machos como hembras tardaron más en responder al intruso. En ambos sexos la latencia de 

aproximación a este radio aumento significativamente de una etapa a otra (Anexo Tabla 2). 

 

Los machos pasaron un mayor porcentaje de tiempo que las hembras en un radio igual o 

menor a 5 metros del intruso en ambas etapas de la estación reproductiva (Fig. 4c, d). Sin 

embargo, hubo una reducción significativa de este tiempo para ambos sexos en la segunda 

etapa de muestreo (Anexo Tabla 3). 

 
 
 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 4. Comparación entre machos y hembras del tiempo de primer acercamiento a un radio igual o menor a 5 metros 
del intruso y porcentaje de tiempo de permanencia dentro de ese radio durante (a,c) la etapa fértil (38 machos y 32 
hembras; 39 machos y 37 hembras, respectivamente) y (b) la etapa de pichones (22 machos y 16 hembras; 25 machos 
y 25 hembras, respectivamente). Los puntos grises representan los datos brutos de cada grupo con sus respectivas 
medias e intervalos de credibilidad. Los asteriscos representan diferencias significativas entre los grupos señalados. 
 
 

No se encontraron diferencias entre machos y hembras en la proporción de tiempo en el cual 

los individuos permanecieron sobre el nido o en la proximidad del mismo (radio igual o menor 

a 2 metros) durante la etapa fértil (Fig. 5a) ni de pichones (Fig. 5b) cuando el intruso se hallaba 

en el territorio. Este comportamiento se mantiene similar ambos sexos entre ambas etapas 

de estudio (Anexo Tabla 4). 



Figura 5. Comparación entre machos y hembras del porcentaje de tiempo que permanecieron sobre el nido o en su 
proximidad (a) durante la etapa fértil (39 machos y 37 hembras) y (b) la etapa de pichones (25 machos y 23 hembras). 
Los puntos grises representan los datos brutos de cada grupo con sus respectivas medias e intervalos de credibilidad. 

 

Los machos volaron sobre el intruso una cantidad de veces mayor que las hembras en ambas 

etapas del estudio (Fig. 6a, b), pero no se observaron diferencias significativas en este 

comportamiento entre los individuos del mismo sexo entre las distintas etapas de la estación 

reproductiva (Anexo Tabla 5). 

Figura 6. Comparación entre sexos del número de vuelos sobre el intruso por minuto durante (a) la etapa fértil (39 machos 
y 37 hembras) y (b) durante la etapa de pichones (25 machos y 25 hembras). Los puntos grises representan los datos 
brutos de cada grupo con sus respectivas medias e intervalos de credibilidad. Los asteriscos representan diferencias 
estadísticamente importantes entre los grupos señalados.  



 

No se encontraron diferencias significativas en cuanto al número de vocalizaciones en 

conjunto por unidad de tiempo que la pareja realizó en conjunto en el paso de la etapa fértil a 

la de pichones (Fig. 7, Anexo Tabla 6). 

Figura 7. Comparación del número de duetos por minuto entre la etapa fértil (39 territorios) y la etapa de pichones (25 

territorios). Los puntos grises representan los datos brutos de cada grupo con sus respectivas medias e intervalos de 

credibilidad. 

 

Correlación dentro de la pareja 

Se encontró una correlación positiva en los niveles de agresión exhibidos en ambos 

integrantes de la pareja de cada territorio para todos los parámetros analizados, es decir, 

machos que mostraron una mayor intensidad en sus interacciones agresivas tenían hembras 

más agresivas como pareja. Dicha relación se mantuvo en ambas etapas de este estudio 

(Fig. 8). Estas diferencias en las correlaciones son significativas, en cada comportamiento 

analizado el valor p<0.05, y el coeficiente de Spearman de los comportamientos estudiados 

va desde 0,58 a 0,73. 



 
Figura 8. Correlación del comportamiento de los integrantes de la pareja para (a) tiempo de primer acercamiento al 
intruso (n=61), (b) tiempo de primer acercamiento a un radio de 5m del intruso (n=46), (c) porcentaje del tiempo 
permaneciente dentro de ese radio (n=62), (d) número de vuelos sobre el intruso (n=62) y (e) porcentaje de tiempo sobre 
el nido (n=60). Los puntos indican la intersección entre los individuos de la pareja de cada territorio. La línea naranja 
punteada representa un ajuste lineal teórico de pendiente 1 y la línea continua gris el ajuste lineal real de las muestras 
obtenidas. Cada imagen muestra su respectivo coeficiente de correlación de Spearman y su valor de significancia 
estadística. 

 

  



DISCUSIÓN 

 

En este trabajo mostramos que los machos de hornero exhiben mayores niveles de agresión 

territorial que las hembras ante un conspecífico como potencial intruso en ambas etapas 

reproductivas. A su vez, para ambos sexos se observa una disminución de los niveles de 

agresión conforme avanza la etapa fértil a la etapa de pichones. Por otra parte, se registró 

una alta correlación en la manifestación de este comportamiento entre los individuos de la 

pareja. 

 

Diferencias sexuales en la defensa del territorio 

El hornero es una especie donde la pareja exhibe un alta coordinación y equitatividad en su 

esfuerzo parental a lo largo de toda la estación reproductiva, desde la construcción del nido 

hasta el cuidado de los pichones (Massoni et al., 2012). Sin embargo, en lo que respecta a la 

defensa del territorio, los machos resultaron ser en general más agresivos que las hembras 

en ambas etapas reproductivas, mostrando menor tiempo de aproximación al intruso, mayor 

tiempo en su proximidad y número de vuelos sobre el mismo. En este sentido, diferencias 

sexuales en este comportamiento han sido descriptas dentro de los suboscinos (Bard et al., 

2002; Morton & Derrickson, 1996; Diniz et al., 2018). Este fenómeno puede verse ligado a la 

fácil disociación de la pareja y el rápido recambio una vez un individuo es desplazado del 

territorio (Fedy & Stutchbury, 2005). En especies donde la disolución de dicho vínculo es 

frecuente y el recambio se da de manera inmediata a la desaparición de uno de sus 

integrantes, los individuos tienden a mostrarse más agresivos ante intrusos del mismo sexo, 

lo que implica un conflicto de intereses dentro de la pareja y consecuente establecimiento de 

roles marcados en la misma para este comportamiento (Levin, 1996a, 1996b; Morton & 

Derrickson, 1996; Morton et al., 2000). Cuando el vínculo entre la pareja es sólido y esta 

dinámica de recambio es menos frecuente, la defensa territorial es un comportamiento 

cooperativo entre los individuos que la integran y equitativo ante cualquier conspecífico 

intruso sin importar su sexo, reflejo de un beneficio mutuo por la retención del territorio y la 

pareja, necesaria para asegurar su éxito reproductivo (Fedy & Stutchbury, 2005). Dado que 

en el hornero el vínculo entre los parentales es duradero y el recambio  rápido de pareja no 

caracteriza a la especie (Fraga, 1980), sorprende la mayor intensidad de los machos en la 

defensa del territorio. A pesar de que la intensidad de las respuestas de las hembras fue en 

general menor que la de los machos, esta estuvo muy coordinada dentro de la pareja, es 

decir, machos más agresivos estaban asociados a hembras más agresivas, implicando 

participación y consecuente beneficio de ambos parentales por la exclusión del intruso, ya 

sea para prevenir el desplazamiento de su pareja o el suyo propio del territorio. Resultados 



similares fueron descritos en el hormiguero ventriblanco (Myrmeciza longipes), otro suboscino 

neotropical (Fedy & Stutchbury, 2005), lo que sugiere que, al igual que ellos, para el hornero 

la defensa del territorio está muy ligada a la retención de la pareja y la conservación de su 

vínculo. 

 

Las diferencias comportamentales entre sexos son reflejo de los costos que representan en 

el fitness de los individuos (Brunton, 1988), como un mayor peligro a ser dañado (Kis et al., 

2000). De esta manera, una de las razones por las cuales los machos se demostraron más 

proclives a reaccionar ante el intruso que las hembras puede deberse al estado reproductivo 

en el que se encontraban y los costos energéticos asociados a la producción de huevos y la 

puesta (Pierotti, 1981). La participación de la hembra en esta actividad durante la etapa pre 

puesta podría poner en riesgo el intento reproductivo en curso, por lo que se ve en la 

necesidad de reservarse y recuperarse para luego poder atender activamente a los pichones 

hasta el momento de su deserción (Quinard & Cézilly, 2012). 

 

Por otro lado, el decoy utilizado en experimentos de intrusión territorial puede jugar un rol 

fundamental en la respuesta de los residentes. Experimentos de este tipo en el  petirrojo 

europeo (Erithacus rubecula) ante intrusos tanto vivos como embalsamados mostraron que 

los residentes respondieron de manera más agresiva a aquellos decoys no vivos (Scriba & 

Goymann, 2008). La principal razón de esta diferencia se atribuye a su posición, los decoys 

embalsamados mostraban abiertamente la coloración naranja de su pecho, una señal típica 

de amenaza en la especie (Lack, 1965) mientras que los individuos vivos casi no adoptaron 

esta posición, por lo que generaron menores respuestas agresivas de los residentes del 

territorio. En este sentido, si bien el hornero es una especie en la que no existen diferencias 

entre sexos ni en su tamaño, coloración de su plumaje o canto (Diniz et al., 2016), la utilización 

de un único decoy y la falta de variación postural del intruso que podría interpretarse como 

variaciones en la intensidad de la amenaza que este representa podría potencialmente afectar 

los resultados registrados. Sin embargo,  registros de interacciones agresivas en esta misma 

especie con individuos extraños vivos han obtenido resultados similares a los de este estudio 

en cuanto a los niveles de agresión manifestados por cada sexo (Diniz et al., 2018), por lo 

que esta tendencia comportamental se mantiene tanto bajo un estímulo realista como lo es 

un decoy vivo, como un estímulo estandarizado como lo es un decoy embalsamado.  

 

Diferencias entre etapas de la estación reproductiva 

La defensa del territorio es producto de la necesidad de la retención de los recursos que 

contiene y la intensidad de los riesgos que su pérdida representa en el éxito reproductivo de 

los individuos (Brown, 1964). En este contexto aquellos parentales que se involucren más en 



esta tarea en momentos en los que por algún motivo la supervivencia de su progenie se vea 

en riesgo acreditarán una ventaja selectiva (Redondo & Carranza, 1989; Fedy & Stutchbury, 

2005). El hornero demostró estar más involucrado en la defensa territorial durante la etapa 

fértil que en la etapa de cuidado de pichones. Si bien para algunos de los comportamientos 

registrados durante este estudio no se observaron diferencias significativas de una estación 

a otra, el descenso de actividad fue una tendencia claramente apreciable para cada uno de 

ellos. 

 

Los compromisos parentales pueden estar jugando un factor fundamental en la manifestación 

de la agresión territorial durante la etapa de pichones, ya que atender el nido resulta una 

actividad muy demandante, teniendo en cuenta que el requerimiento alimenticio de los 

pichones aumenta a medida crecen y los parentales pueden alcanzar rangos de visitas con 

alimento a los nidos de hasta 9 veces por hora para un pichón avanzado (Fraga, 1980; Fedy 

& Stutchbury, 2005). 

 

Estudios de cambio en la agresión territorial a lo largo de la estación reproductiva han 

documentado un aumento en la intensidad de dicho comportamiento conforme esta avanza, 

donde 2 principales hipótesis han sido propuestas para explicar este fenómeno: por un lado, 

pichones en estadios avanzados son un mejor blanco ante riesgos externos, ya sea porque 

son más conspicuos o porque representan un recurso alimenticio más importante para sus 

depredadores (Greig-Smith, 1980); por otro esta variación puede reflejar un incremento en el 

valor reproductivo de la progenie para sus parentales dado que las posibilidades de éxito al 

realizar una nueva puesta en fases avanzadas de la estación reproductiva para suplir la 

perdida de la anterior son reducidas (Barash, 1975; Andersson et al., 1980; Redondo & 

Carranza, 1989). Sin embargo, la identidad del intruso puede estar jugando un rol clave en la 

reacción de los residentes, ya que sus intereses así como el tipo de amenaza que el tercero 

representa cambian de una estación a otra. Una mayor intensidad en la defensa en la etapa 

fértil puede ser resultado de un mayor valor del territorio en ese momento, cuando el riesgo 

de perder el esfuerzo invertido en la construcción del nido, considerando que cuenta en 

promedio con una masa de 80 veces más que la de los individuos que lo construyen (Massoni 

et al., 2012) representa la pérdida de un lugar seguro donde realizar la puesta y poder 

asegurar un ambiente adecuado y seguro para el correcto desarrollo y supervivencia de la 

progenie (Shibuya et al., 2015). El conspecífico utilizado como intruso en este estudio actúa 

como una amenaza al territorio como recurso y no directamente sobre la integridad física de 

los individuos en el nido. Siendo así, la presencia de un conspecífico intruso en el territorio 

en la etapa de cuidado de pichones ya no es una amenaza tan inminente como solía serlo a 

comienzos de la estación reproductiva. Durante la etapa fértil el riesgo de ser expulsado del 



territorio cuando se está a punto de realizar la puesta o al poco tiempo de haber ocurrido 

implicaría la pérdida de la futura progenie y por ende de la estación reproductiva en curso. 

Sin embargo, durante la etapa de cuidado de pichones, ya es demasiado tarde siquiera para 

asegurar el éxito reproductivo del intruso aunque haya logrado desplazar a los residentes del 

territorio en juego. A su vez, la defensa del territorio es un comportamiento altamente 

conspicuo, por lo que su manifestación durante la presencia de los pichones en el nido podría 

poner en riesgo su supervivencia advirtiendo su presencia a potenciales depredadores (Fedy 

& Stutchbury, 2005). De hecho, aquellos comportamientos que se mantuvieron prácticamente 

constantes en su intensidad a lo largo de la estación reproductiva fueron el números de duetos 

emitidos y el tiempo de permanencia sobre el nido, dos comportamientos que a priori no 

representan una amenaza directa al intruso, que pueden ser llevados a cabo de manera más 

pasiva para no alertar otras amenazas de la presencia de pichones en el nido. 

 

Coordinación en la pareja  

Existe una fuerte coordinación que pone en evidencia a la defensa territorial como un 

comportamiento cooperativo, resultando en un factor no menor en la dinámica de pareja de 

esta especie. Comportamientos temporalmente coordinados señalan la necesidad de 

manifestarse en conjunto con el fin de atender propósitos comunes de los que ambos 

individuos se ven beneficiados, como asegurar la retención del territorio y sus recursos, la 

permanencia propia y de la pareja en él, como protección mutua ante peligros externos (Hall, 

2000; Sunde & Bølstad, 2004; Logue, 2005; Mainwaring & Griffith, 2013).  

 

La defensa cooperativa contribuye a incrementar el fitness de la pareja si la posibilidad de 

tener éxito en un intento reproductivo que ya está en proceso se ve comprometida (Logue & 

Gammon, 2004); la retención de la pareja es determinante para garantizar la subsistencia de 

la progenie (Forstmeier et al., 2002) o su colaboración es clave para asegurar la posesión de 

recursos valiosos para asegurar la puesta y desarrollo de la progenie (Ippi et al., 2017). 

 

Diversos mecanismos pueden estar actuando como impulsor de comportamientos 

cooperativos. Estudios en otras especies de suboscinos han propuesto que la cooperación 

entre individuos puede actuar como un mecanismo de defensa de recursos con el potencial 

de asegurar la supervivencia de la progenie (Koloff & Mennill, 2013; Ippi et al., 2017) o 

protección mutua en la pareja en contextos donde el otro se encuentra expuesto a ser dañado 

(Fedy & Stutchbury, 2005). Ambas parecen ser posibilidades viables en el hornero. En una 

especie como esta, territorial todo el año y donde todas las tareas reproductivas se reparten 

en la misma medida (Massoni et al., 2012), la posesión de un lugar apropiado donde construir 

un nido tan elaborado resulta invaluable para la supervivencia de la progenie, resulta factible 



que ambos individuos participen en su cuidado a modo de prevenir poner en riesgo el intento 

reproductivo en curso. De la misma forma, cuidar de la pareja y evitar que la misma resulte 

dañada en eventos de exposición y riesgo como un encuentro territorial puede ser 

determinante en el éxito reproductivo de la pareja. Estudios de remoción de un parental en la 

urraca común (Pica pica), una especie en la que el cuidado parental es equitativamente 

repartido ha demostrado una reducción importante en la supervivencia de la progenie (Dunn 

& Hannon, 1989), por lo que esta parece una explicación plausible en el hornero dada su gran 

necesidad de cuidado biparental. 

 

En una especie socialmente monógama cuyos vínculos entre parentales pueden mantenerse 

por varias estaciones reproductivas consecutivas (Fraga, 1980) y posee bajos niveles de 

paternidad extrapareja (Diniz et al., 2018) como esta, la coordinación puede verse ligada al 

tiempo que los mismos han permanecido juntos, explicado por un incremento en la 

familiaridad de la pareja, capaz de repercutir su coordinación y cooperación (Sánchez-

Macouzet et al., 2014). Estos factores pueden actuar sobre caracteres como el momento de 

la puesta (Van De Pol et al., 2006), sincronización y división de las tareas reproductivas 

(Spoon et al., 2006), defensa del territorio y protección mutua ante depredadores (Mainwaring 

& Griffith, 2013), e incluso impulsarse mutuamente a evocar más recursos y mayor 

compromiso al cuidado de la progenie (Servedio et al., 2013). Sin embargo, en este trabajo 

no se hizo un seguimiento de la duración del vínculo de las parejas muestreadas y su 

influencia sobre su éxito reproductivo, por lo que a priori no se puede atribuir que este sea un 

factor que afecte la coordinación en esta especie, lo que sugiere que más estudios sobre este 

tema son necesarios para testear esta hipótesis. 

 

  



CONCLUSIÓN 

 

Este trabajo es uno de los primeros en estudiar las características de la agresión territorial en 

el hornero y registrar dimorfismo sexual en algún carácter dentro de la especie. 

 

Nuestros resultados muestran que la agresión territorial es un comportamiento altamente 

coordinado que se expresa con distinta intensidad dentro de la pareja y se encuentra 

sometido a factores temporales que lo regulan en la estación reproductiva. Estudios de este 

tipo en especies monógamas y monomórficas que defienden territorio todo el año son 

escasos y, dado que este es el primer comportamiento registrado en el cual se observan 

diferencias entre sexos en esta especie, su dinámica pone al hornero como un modelo 

interesante para futuros estudios en cuanto al rol que cumple la agresión territorial en la pareja 

como posible mediador de procesos como la selección de sexual, su coordinación a largo 

plazo y potencial impacto sobre el éxito reproductivo. 

 

  



ANEXOS 

 

Tabla 1. Fuentes de variación en el tiempo de primer acercamiento al intruso. Entre los factores fijos contemplados en el 
modelo utilizado se incluye el sexo (hembra o macho), etapa reproductiva (fértil o pichones), la interacción entre ellos y 
la hora del día (hora a la que fue realizada la simulación de intrusión territorial). La pareja fue incluida como factor 
aleatorio. En la tabla se representa cada factor con su respectivo intervalo de credibilidad (CrI) de 95%. Se interpretó 
como diferencia significativa a aquellos grupos cuyo intervalo de credibilidad no abarca el 0. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabla 2. Fuentes de variación en el tiempo de primer acercamiento a 5 metros al intruso. Entre los factores fijos 
contemplados en el modelo utilizado se incluye el sexo (hembra o macho), etapa reproductiva (fértil o pichones), la 
interacción entre ellos y la hora del día (hora a la que fue realizada la simulación de intrusión territorial). La identidad de 
la pareja fue incluida como factor aleatorio. En la tabla se representa cada factor con su respectivo intercalo de 
credibilidad (CrI) de 95%. Se interpretó como diferencia significativa a aquellos grupos cuyo intervalo de credibilidad no 
abarca el 0. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabla 3. Fuentes de variación en el porcentaje de tiempo dentro de los 5 metros. Entre los factores fijos contemplados 
en el modelo utilizado se incluye el sexo (hembra o macho), etapa reproductiva (fértil o pichones) y la interacción entre 
ellos y la hora del día (hora a la que fue realizada la simulación de intrusión territorial). La identidad de la pareja fue 
incluida como factor aleatorio. En la tabla se representa cada factor con su respectivo intercalo de credibilidad (CrI) de 
95%. Se interpretó como diferencia significativa a aquellos grupos cuyo intervalo de credibilidad no abarca el 0. 

 

 

 

 

 

 



Tabla 4. Fuentes de variación en el porcentaje de tiempo de permanencia sobre el nido. Entre los factores fijos 
contemplados en el modelo utilizado se incluye el sexo (hembra o macho), etapa reproductiva (fértil o pichones) y la 
interacción entre ellos y la hora del día (hora a la que fue realizada la simulación de intrusión territorial). La identidad de 
la pareja fue incluida como factor aleatorio. En la tabla se representa cada factor con su respectivo intercalo de 
credibilidad (CrI) de 95%. Se interpretó como diferencia significativa a aquellos grupos cuyo intervalo de credibilidad no 
abarca el 0. 

  

 
 

 

 

 

 

 

Tabla 5. Fuentes de variación en el número de vuelos sobre el decoy por minuto. Entre los factores fijos contemplados 
en el modelo utilizado se incluye el sexo (hembra o macho), etapa reproductiva (fértil o pichones) y la interacción entre 
ellos y la hora del día (hora a la que fue realizada la simulación de intrusión territorial). La identidad de la pareja fue 
incluida como factor aleatorio. En la tabla se representa cada factor con su respectivo intercalo de credibilidad (CrI) de 
95%. Se interpretó como diferencia significativa a aquellos grupos cuyo intervalo de credibilidad no abarca el 0. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabla 6. Fuentes de variación en el número de duetos por minuto. Entre los factores fijos contemplados en el modelo 
utilizado se incluye la etapa reproductiva (fértil o pichones) y la hora del día (hora a la que fue realizada la simulación de 
intrusión territorial). En la tabla se representa cada factor con su respectivo intercalo de credibilidad (CrI) de 95%. Se 
interpretó como diferencia significativa a aquellos grupos cuyo intervalo de credibilidad no abarca el 0. 
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