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Resumen

El parasitismo de cria interespecifico en avesasestudiado ampliamente como
ejemplo de coevolucion. En esta interaccion unaaspparasita) pone sus huevos en
nidos de otra (hospedadora) la cual ejerce ladatdidel cuidado parental. El parasitismo
es costoso para el hospedador, por lo que variogdrgerado defensas antiparasitarias,
la mas comun de ellas es el rechazo de huevostpards su vez, los parasitos pueden
generar contradefensas que permiten sortear lasdef del hospedador, como el
mimetismo de huevos, generando una carrera armestaet! tordo comunMolothrus
bonariensiy es un parasito que utiliza varios hospedadorese eellos el hornero
(Furnarius rufug. Este hospedador rechaza huevos de tordo, y peopaesto que lo
hace en base a diferencias en tamafio entre sugsshyéas de tordo, y que este parasito
habria evolucionado un mayor tamafio de huevo d@a gdarsu distribucion (incluyendo
Uruguay) como contradefensa. Este trabajo, realizadla estacion experimental INIA
Las Brujas (Canelones), estudid el mecanismo dé&arec de huevos mediante
experimentos de parasitismo artificial, e investg@l hornero podria estar ejerciendo
una presion de seleccidon que resulte en un aundentamafo de los huevos de tordo.
Los experimentos demuestran que los horneros artilgd tamafio como clave para
rechazar, y comprobaron que no necesitan comphharego parasito con los propios
para hacerlo, sugiriendo que poseen un templaémm de como debe ser un huevo
propio y que rechazan aquellos huevos que difieéedal. Registros en video demostraron
gue ambos sexos rechazan, y los datos recabaduos aecla biologia reproductiva de
esta ave concuerdan con lo ya publicado sobrg&ces El hornero, al ser un hospedador
de alta calidad, podria haber ejercido una predeseleccion hacia un aumento en el
tamafio de huevos en el tordo. Ciertos resultadogaapesta hipotesis: 1) el hornero fue
un hospedador frecuente del tordo en el sitio tdedes 2) los huevos de tordo puestos
en nidos de otros hospedadores fueron mas peqgaeédss puestos en nidos de hornero
y mas pequefios que los aceptados, pero de iguafitague los rechazados; 3) la mayoria
de los huevos naturales de tordo tuvieron tamaé@osmrima del umbral de rechazo. Si
bien los resultados son acordes a un escenariomlotiee, donde las defensas del
hospedador estan bien documentadas y se cumplemaalgredicciones que avalan la
posibilidad de una contradefensa, no se puedeafioe el mayor tamafio de los huevos
de tordo se deba a una respuesta evolutiva frereeleazo por tamafo del hornero, pues

otras variables como el tamafio corporal podriatiepal variacion.
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Introduccion y Antecedentes

Coevolucion y Parasitismo de Cria

La coevolucion es el proceso reciproco de adaptacidontra-adaptacion entre
especies que interactian ecolégicamente (Brockhuksbskella, 2013). Afecta a la
mayoria de los organismos y es considerada unaafotaive en la estructuracion de la
diversidad biolégica. Se define como el cambio etnab en un rasgo de los individuos
de una poblacién o especie en respuesta a camadeies individuos de una segunda
poblacion o especie, seguidos por una respueshatisaae ésta al cambio en la primera,
resultando en una carrera armamentista evoluti@aséh, 1980). Luego del trabajo
pionero de Ehrlich y Raven (1964) sobre la intetatentre mariposas y las plantas de
las que se alimentan sus orugas, surgieron otkeestigaciones sobre interacciones
coevolutivas entre especies, incluyendo aproxinmesiexperimentales a campo y mas
recientemente en el laboratorio (Brockhurst y Ktak@013).

El proceso coevolutivo es dificil de demostrar deba que una poblacién
generalmente interactia en su comunidad con vatrias poblaciones, escenario que se
conoce como coevolucion difusa. Por el contraaadevolucion entre solo dos especies
0 poblaciones, o pareada, es de naturaleza passpaypeciproca (Rothstein, 1990). De
este proceso provienen los ejemplos mas claroge&lucion, tales como sistemas de
mutualismo o asociaciones parasito-hospedador.reéet estas Ultimas el parasitismo
de cria (Davies, 2000) ha demostrado ser uno degjlemplos mas evidentes de
coevolucion.

El parasitismo de cria es una estrategia reprogueti la que ciertos individuos
(los parésitos) reciben cuidado parental de indo$d no emparentados (los
hospedadores). Si bien el parasitismo de crigpess&nte en himendpteros, peces y aves,
ha sido mas estudiado en las aves, debido quizé g mecanismos visuales y acusticos
son mas perceptibles al ser humano que las cldias/as utilizadas por los insectos
(Rothstein, 1990).




En las aves el parasitismo de cria, 0 parasitisnmudhda, implica que la hembra
parasita deposita sus huevos en el nido de otiddingd, dejando la totalidad del cuidado
parental (incubacion de los huevos y eventualmaliteentacion de los pichones y
juveniles) a cargo del hospedador. El parasitisencrih en aves puede ser intraespecifico
o interespecifico. El parasitismo de cria intrae8p® es facultativo y esta asociado
generalmente a especies precociales (Kriger y Bro@007). El parasitismo
intraespecifico se ha detectado en mas de 230iesplraves (Lyon y Eadie, 2000). Si
bien algunas de estas especies pueden ademaarutitigpedadores de otra especie,
resultando asi en un parasitismo interespecifiooe{on, 1997; Lyon y Eadie, 2000),
sigue siendo facultativo al ser los individuos ca@sade hacerse cargo de su progenie. El
parasitismo de cria interespecifico se registraletedor de 100 especies y es siempre
obligatorio, es decir que estas especies son ineapde reproducirse en ausencia del
hospedador, y en todos menos un caso (el patoaalkgraHeteronetta atricapilljesta
asociado a crias altriciales (Kruger, 2007; KriigBrooke, 2007). Esta ultima estrategia
ha surgido independientemente en al menos sieteunieiades en la evolucion de las
aves: tres veces entre los cuculidos (57 spp.).eanas tordos (génenmdolothrus— 5
spp.), una en los viduidos (20 spp.), una en ldgatéridos (17 spp.), Y una en los
anatidos (pato cabeza negra) (Payne, 1977; Rathgt®d0; Davies, 2000; Kriiger y
Brooke, 2007; Davies, 2011). Mientras que la maydd estos grupos parecen tener un
origen filogenético antiguo (>10 MaNlolothrusy Heteronettaserian relativamente mas

recientes (<5 Ma.) (Sorenson y Payne, 2002).

Costos del Parasitismo de Cria, Defensas y Contrad@asas

El parasitismo de cria reduce el éxito reproductiedos hospedadores, lo que
genera una presion de seleccion a favor de la edolule caracteres que disminuyan la
probabilidad y/o costos del parasitismo (defengasy vez la aparicion de estas defensas
ejerce una presién de seleccion sobre el parasito fgvorece la evolucion de
adaptaciones que le permitan continuar utilizandhospedador (contradefensas), o que
resulta en un proceso coevolutivo. Si la presionpdeasitismo es muy intensa el
hospedador puede, en teoria, llegar a extinguiggnerar defensas antiparasitarias mas
efectivas. En este caso, la carrera armamentistdepprogresar o el parasito puede
cambiar de hospedador y de esta forma comenzaueworciclo de adaptaciones y
contraadaptaciones (Payne, 1977; Rothstein, 1990gdf, 2007; Kriger y Brooke,
2007).




Para el hospedador los costos de ser parasitadosusoerosos. Las hembras
parasitas pueden remover (Davies y Brooke, 1988yS£992; Payne y Payne, 1998) o
picotear y punzar (Massoni y Reboreda, 2002; Astkeboreda, 2006) los huevos del
hospedador. A su vez, la puesta del parasito presigtar en la rotura de huevos del
hospedador (Soler, 1990; Soler y Martinez, 200@emas, la presencia de huevos
parasitos puede reducir la probabilidad de ecloslénlos huevos del hospedador
(Hoover, 2003; Tuero et al., 2007). En algunos sakis pichones parasitos al nacer
remueven del nido todos los huevos o pichones agdddador (Anderson et al., 2009;
Davies, 2011) o incluso pueden matar a picotazmssgichones (Morton y Farabaugh,
1979; Spottiswoode y Koorevaar, 2011) resultandé»to reproductivo cero para los
hospedadores. Cuando los pichones de ambas espegiparten el nido, los parasitos
pueden ser mejores competidores por comida, digmimlo las tasas de crecimiento de
los hospedadores (Hoover, 2003; Schuetz, 20059m@viendo la reduccion de nidada
(Hoover, 2003). Ademas, la presencia de un piclabasito puede aumentar el riesgo de
depredacion del nido (Massoni y Reboreda, 1998rtioea, 1999; Hannon et al., 2009).
Por ultimo, la crianza exitosa de parasitos puedadair la supervivencia de los pichones
del hospedador una vez que abandonan el nido (Rdagne, 1998; Rasmussen y Sealy,
2006), y en ocasiones, puede disminuir el éxitooayctivo futuro de los padres (Hauber,
2006; Hoover y Reetz, 2006).

La evolucion de defensas antiparasitarias por paetdos hospedadores en
distintas etapas del ciclo reproductivo mitigadostos del parasitismo. Para prevenir la
puesta o rotura de huevos varias especies de lamkped muestran agresividad
diferencial hacia individuos parasitos cuando scn a su nido (Fiorini et al., 2009A;
Welbergen y Davies, 2009; Gloag et al., 2013; Meretal., 2013). Si la hembra parasita
es exitosa en oviponer, la siguiente linea de dafémcluye el rechazo de los huevos
(Rohwer et al., 1989; Lawes y Kirkman, 1996; P¢at.e2000; Lorenzana y Sealy, 2001,
Reboreda et al., 2013) o de la nidada completaf@rsico et al., 2013), el enterramiento
de los huevos bajo nuevo material del nido (Dayidrooke, 1989; Sealy, 1995), o
incluso el abandono de la nidada completa (Davigsopke, 1989; Goguen y Mathews,
1996). Como ultima linea de defensa luego que idsopes han eclosionado, ciertos
hospedadores abandonan el nido (Langmore et &3)2€echazan al pichon parésito
(Sato et al., 2010; Tokue y Ueda, 2010), dejanlidesatarlo (De Marsico et al., 2012) o
lo alimentan diferencialmente (Schuetz, 2005).

En respuesta a estas defensas, han evolucionattadafensas en los parasitos,

como un acercamiento criptico al nido del hospedédavies, 2011), puesta rapida de




sus huevos, (Sealy et al., 1995; Soler y Martig@pQ; Gloag et al., 2013), disefios de
plumaje que reducen la agresién de los hospeda@dfelbergen y Davies, 2011) y
comportamientos de distracciéon (Davies, 2000). Ti@mltomo contradefensas, han
evolucionado caracteres en los huevos parasitos ebaumento del grosor de la cascara
(Brooker y Brooker, 1991; Picman, 1997; Soler y tifeaz, 2000; Mermoz y Ornelas,
2004), mimetismo de sus huevos con los del hosped&thulze-Hagen et al., 2009),
huevos cripticos (Langmore et al., 2009), o tiemg@®sncubacion reducidos (Briskie y
Spencer, 1990; Kattan, 1995; pero ver Mermoz y [@me2004). En el estadio de
pichones, los parasitos pueden presentar estractca comportamientos que les
permiten obtener mas recursos de sus padres ap®pticompetir mejor contra los
pichones del hospedador (Soler et al., 1995; Datiak, 1998; Boncoraglio et al., 2009).
Por altimo, los pichones parasitos pueden presentaretismo tanto en apariencia
(Schuetz, 2005), en las vocalizaciones para salicbmida (Davies et al., 1998), o en
ambas (De Marsico et al., 2012).

Rechazo y Mimetismo de Huevos

De todas las defensas antiparasitarias, la masdidtey estudiada es el rechazo
de huevos parasitos (Rothstein, 1982; Fraga, 1®&mke y Davies, 1988; Lorenzana y
Sealy, 2001; Marchetti, 2000; Peer et al., 2000uAdsen et al., 2002; Kruger, 2007;
Honza y Polékova, 2008; De la Colina et al., 2012). Frente staedefensa, la
contradefensa parasitaria mas frecuente es el imimetie huevos por parte del parasito
(Payne, 1977; Davies y Brooke, 1988; Brooke y Davi®88; Rothstein, 1990; Lawes y
Kirkman, 1996; Gibbs et al., 2000; Kruger, 2007h@ze-Hagen et al., 2009; Davies,
2011).

La mayoria de los hospedadores que rechazan hudgNiasn el patrén de
coloracién como clave para discriminar entre susvbs y los del parasito (Davies y
Brooke, 1988; Rothstein, 1990; Kruger, 2007; Bé&tava et al., 2007; Honza y
Polaikova, 2008). Por ejemplo, la calandria comiiinfus saturninug que tiene huevos
manchados y rechaza los huevos del morfo blancadolado del tordo comun
(Molothrus bonariensis utiliza en primer lugar la ausencia de manctesod huevos
inmaculados y en segundo lugar la intensidad dib lmomo claves para rechazar los
huevos parasitos (de la Colina et al., 2012). Poomtrario, el hospedador no es capaz
de distinguir los huevos de tordo comun del morémahado, ya que presentan un patron

de pigmentacion y brillo similar a los huevos pasp{de la Colina et al., 2012). Por otro




lado, los hospedadores pueden mejorar la capadéadiscriminacion si ademas de
contraste en la coloracion existen diferenciaseeglttamafio de sus huevos y los huevos
del parasito (Rothstein 1982).

Si bien el tamafo parece ser una clave de disawidin poco frecuente,
Marchetti (1992, 2000) demostré experimentalmente Rhylloscopus humeiechaza
huevos mas grandes que los propios y que este ctampento posiblemente haya sido
una defensa exitosa frenteCaiculus poliocephalysgjue habria conducido a que en la
actualidad ya no sea su parasito. Esta defensteas/a sélo siP. humeies capaz de
comparar simultaneamente el tamafio de sus huewde<alel parasito, o que sugiere
gue el hospedador no posee un criterio fijo, si®fgente a la comparacién, rechaza los
de mayor tamano. En contraséerocephalus arundinaceusn hospedador déuculus
canorus es capaz de rechazar huevos que difieren derdpsop en coloracion aun en
ausencia de sus huevos (Moskat et al., 2010, ZHrlet al., 2013). Esta especie posee
una imagen mental, o templado, de como deberiandanevo propio con la que compara
los huevos presentes en el nido y rechaza aquplse desvian de esa imagen (Lyon,
2007; Petrie et al.; 2009; Moskat et al., 2010xo&snecanismos cognitivos no son
excluyentes yA. arundinaceuautiliza tanto un templado como diferencias entg |
huevos presentes en el nido para tomar decisianescazo (Moskat et al., 2010, 2014;
Ban et al., 2013). En especies 0 poblaciones dehgarasitismo multiple es frecuente,
se estima que el mecanismo de templado seria np@stante, ya que la comparacion
entre huevos podria inducir a errores de reconeaitmide huevos propios cuando éstos
son minoria en el nido (Moskét et al., 2010).

Se ha propuesto gue las hembras que rechazan menasitos aprenden cémo
son sus huevos durante el primer evento reprodugten posteriores eventos utilizarian
esa imagen para discriminar (Lotem et al., 19929519 Esta hipodtesis asume
implicitamente que es la hembra el miembro de tajpajue rechaza. Sin embargo, son
escasos los estudios donde se ha determinadosekexo que rechaza (Palomino et
al., 1998; Soler et al., 2002). Por otra partgotesultados no apoyan la hipotesis de que
los hospedadores aprenden como son sus huevopran&l evento reproductivo, ya que
en ciertas especies las frecuencias de rechazarfanwentre individuos de una misma
poblacién, incluso entre los que reproducen pan@m vez y los que ya lo hicieron
previamente (Marchetti, 2000; Amudsen et al., 2002)

En cuanto a la forma en que ocurre el rechazo, RoiBpaw (1988) propusieron
que una de las claves para entender la forma tk@zeces el tamafo del pico del ave

parasitada. Estos autores propusieron un indic@eion o “grasp index”, calculado
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como la distancia desde la comisura bucal a lagpdeit pico multiplicado por el ancho

del pico entre las comisuras, como un buen predietictipo de rechazo (Rohwer y Spaw,
1988; Davies y Brooke, 1989; Moksnes et al., 1984% aves con un mayor indice de
sujecion rechazarian los huevos intactos, sujetéadoremoviéndolos del nido con el
pico (“grasp ejectors”), mientras que aves con wman indice de sujecion lo harian
tomandolo de la cascara previa puncion del huepon¢ture ejectors”) (Davies y

Brooke, 1989). Este ultimo método es mas riesgedidd a la mayor probabilidad de
dafar huevos propios durante el proceso de pumgbhuevo parasito, y por lo tanto
podria implicar un costo en el "fitness" o adectiadiiologica del hospedador.

Por otro lado, la contradefensa parasitaria mastinoes el mimetismo de la
apariencia de los huevos. Aunque es una estrgieg@extendida en los tordos, es muy
frecuente entre los cuculidos, indicatéridos y udds, si bien en estos dos ultimos grupos
la similitud podria deberse al origen comun con lmspedadores (Sorenson y Payne,
2001). Un caso extremo de contradefensas se obma@reculus canorusEn esta especie
coexisten linajes de hembras denominados “genwsyular: "gens"), cada gens se
especializa en parasitar a un determinado hospegamtoduce huevos mimeéticos a los
de éste (Brooke y Davies, 1988). Esta adaptacida seresultado de que las hembras
parasitan al hospedador en el que fueron criada® aesultado de un proceso de
“imprinting" (Payne et al., 2000) y la informaciganética de la apariencia de los huevos
estaria ligada al cromosoma sexual W (en las avesxe heterogamético -ZW- es el
femenino) (Gosler et al., 2000; pero ver Mahlealgt2008). El proceso de adaptacion se
completaria con cada especie hospedadora rechakenboevos parasitos que no son
miméticos con los propios (Spottiswoode y Stev2fAd). Debido a que los machos de
Cuculus canorusho tienen preferencias por hembras de un gensaeitiar, no se

produciria una divergencia genética entre losrdisti gentes (Gibbs et al., 2000).

Sistema Tordo-Hornero

El géneraMolothrusesta representado por cinco especies parasitagegentan
marcadas diferencias en el nimero de hospedadaeesitdizan. En un extremo se
encuentra el tordo pico cortwl(rufoaxillaris) que parasita casi exclusivamente al masico
(Agelaioides badiys mientras que en el otro extremo se encuentiaréd comun 1.
bonariensi$ que parasita mas de 260 hospedadores, de losscosls de 90 crian

exitosamente a sus pichones (Lowther, 2013). Sivaego, en una determinada area de
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su distribucion el tordo comun parasita un numeducido de hospedadores, utilizando
mas frecuentemente de una a cuatro especies (Bxchlét al., 2010).

El tordo comun es omnivoro y se alimenta sobre walos en bandadas
conespecificas 0 mixtas que suelen seguir a grdpograndes herbivoros. Presenta
dimorfismo sexual en coloracion de plumaje (Figy peso corporal (Ortega, 1998). Es
la especie de tordo con distribucién mas amplaryque originalmente se restringia a
areas abiertas y semiabiertas de América del Sunidad y Tobago, desde 1901 hasta
el presente se ha expandido por el Caribe, llegaaddorteamérica en 1987, e
incorporando nuevos hospedadores en su expansitegf) 1998; Fraga, 2011). Los
huevos del tordo comln son extremadamente variahlesloracion y tamafio a lo largo
de su distribucién. En el este de Argentina, Uryguareas aledafias posee dos morfos

de huevos: blanco inmaculado y manchado (Fragd; 188hler et al., 2008).

b)

Figura 1. a) Macho yb) hembra deMolothrus bonarensifordo).

El tordo comun reduce el éxito reproductivo de $uspedadores como
consecuencia de la picadura y puncién de sus hy&st® y Reboreda, 2006; Peer,
2006), y disminuye el éxito de eclosion (Tuerolet2007), la tasa de crecimiento y la
supervivencia de los pichones (Reboreda et al.3,200ero et al., 2007). Ademas, el
parasitismo aumenta la probabilidad de que el lizsjm abandone su nido (Massoni y
Reboreda, 1998; Astié y Reboreda, 2006) y en akyoasos la presencia de pichones del
parasito aumenta el riesgo de depredacion del (dssoni y Reboreda, 1998). Las
principales defensas antiparasitarias de sus hadpegs son la agresion diferencial al
parasito cuando éste se acerca al nido (Mermok,e204.3; Gloag et al., 2013) y el
rechazo de los huevos parasitos (Sackmann y Rehd@66a3; Astié y Reboreda, 2005;
Segura y Reboreda, 2012).

El hornero Furnarius rufug ha sido reportado como hospedador del tordo comun
(Fig. 2-a; Friedmann, 1929; Fraga, 1980; Masong198&s simpatrico con éste en toda
su distribucion. Habita el norte y este de Argemtaste y sur de Brasil, Bolivia, Paraguay
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y Uruguay (Remsen, 2003). La prevalencia de p#asit en esta especie difiere
marcadamente entre sitios variando entre 0% y 6Pfga, 1980; Mason, 1986; Di
Gidcomo, 2005; De Maérsico et al., 2010). Es unae@spinsectivora terrestre, sin
dimorfismo sexual y con un fuerte vinculo entrertiembros de la pareja que defiende
su territorio mediante despliegues agresivos yhaamaones durante todo el afio (Fraga,
1980). El nido tiene forma de domo cerrado (Fidp) 3~ es construido enteramente de
barro mezclado con pasto y otras fibras alcanzandgaredes un grosor de entre 3y 5
cm. (Vaz Ferreira et al., 1993). La camara de deianido no comunica directamente al
exterior, sino que esta separada de la entradarptabique (Vaz Ferreira et al., 1993).
Ambos miembros de la pareja invierten equitativasmesn cada etapa del ciclo
reproductivo (Aldatz, 2006; Massoni et al., 2012)s tamafos de puesta reportados son
de 3.3 (Aldatz, 2006), 3.4 (Mason, 1985), 3.5 (Arat980) y 3.7 (Salvador, 2013)
huevos, con un rango de entre dos y cinco huevosjug Io mas frecuente es una puesta
de tres o cuatro huevos (Fraga, 1980; Mason, 18@%&tz, 2006). La evidencia indica
gue posee un alto éxito reproductivo: Fraga (198pprt6 que 72.2% y Mason (1985)
que 71.0% de los huevos producen pichones que abandexitosamente el nido,
mientras Aldatz (2006) encontré que el 61% de lm®s producen volantones. Es
probable que este alto éxito reproductivo se deba@teccion que provee el nido contra
depredadores, lo cual se evidencia en mayor égimductivo que logran otras especies
de aves, com8icalis flaveolacuando nidifican en nidos de hornero que cuandaten

en otras cavidades (Mason, 1985). Otro factor d® §uede ser el comportamiento
defensivo de la pareja, ya que otras aves queartilnidos de hornero no obtienen el
mismo éxito (Mason, 1985). Estas caracteristicagrhael hornero un hospedador de
muy buena calidad. Aunque Fraga (1980) y Aldatz0§20han estudiado el
comportamiento reproductivo de esta especie cofuqui@ad, los antecedentes de la
biologia reproductiva, salvo comentarios aisladidses la frecuencia de parasitismo, no

refieren al parasitismo del tordo comun sobre lesgpedador.
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Figura 2. a) Adulto de Furnarius rufus(hornero) alimentando a un pichén de tordp.
Ejemplar de hornero posado sobre su nido de |

Existen evidencias de que los horneros rechazavobude tordo comun (Fraga
1980, Mason 1986). Mason y Rothstein (1986) praasique el hornero discriminaria
entre sus huevos y los del parasito usando come tda diferencias en el tamafio de los
huevos, pero no el patrén de coloracién. Estategieapodria ser una adaptacién a las
condiciones de baja intensidad luminica de la cardarincubacién del nido de hornero
y a que sus huevos se manchan con barro, lo geeltdifia ain mas la discriminacion
visual entre sus huevos y los huevos manchaddsmdiel comun (Rothstein, 1990).

Para determinar este mecanismo de rechazo, Masdrotlstein (1986)
introdujeron huevos de tordo naturales y artifesaén nidos de hornero, y al cabo de
cinco dias si permanecian en el nido los consideraceptados o rechazados en caso
contrario. Hallaron que los huevos méas grandesofuaceptados y los mas pequefios
rechazados e investigaron qué clave del tamafigadscual atributo morfolégico de los
huevos, usaron estas aves para discriminar. Phrac@hsideraron cinco medidas:
volumen, ancho y largo absolutos, y ancho y lagdativos, estas dos ultimas calculadas
como la proporcion que representa la medida deldide tordo con respecto al huevo
mas pequefio de hornero contenido en la nidadaequeabz6 el experimento. A partir
de los resultados obtenidos, los autores propusaue los horneros utilizan como clave
discriminatoria el ancho relativo de los huevostatelo respecto al de su huevo mas
angosto, ya que rechazarian los huevos parasiymsancho relativo es menor al 88%
del huevo propio mas angosto. Es importante resgli& su aproximacion experimental
utilizando huevos artificiales carece de rigor éistiico, ya que utilizaron solamente dos
tratamientos no balanceados: uno con ocho réplicas con tres (tampoco utilizaron
un tratamiento con huevos control del mismo tantpi®los del hospedador). Balancear
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los tratamientos y agregar un tratamiento congsiiita necesario para determinar qué
atributo de los huevos utilizarian los hornerosapdiscriminar entre sus huevos y los
parasitos.

Por otro lado, en cuanto al parasito, se ha propupe en forma semejante a lo
observado en Cuculidae (Gibbs et al., 2000) e #&tdiclae (Spottiswoode et al., 2011),
podrian existir linajes de hembras de tordo hogpmdespecificas que utilizan
preferentemente un tipo de hospedador (Mahler. 208i7, 2009). Esto se desprende de
que el analisis de haplotipos mitocondriales deldotcomin en nidos de distintos
hospedadores indica un cierto grado de fideliddtbapedador por parte de las hembras
(Mahler et al., 2007). Es de esperar, si existkys tanajes, que las hembras de tordo que
utilicen preferentemente nidos de hornero tengavdaimas anchos que los linajes que
utilizan otros hospedadores que no rechacen p@ftanksto se daria porque las hembras
que nacen en nidos de horneros preferirian paragitanismo hospedador cuando
madurasen reproductivamente. Asimismo, estas ttiaasan nacido de huevos grandes
(porgue los pequerios habrian sido rechazados pdwlmeros) y, como el tamafio del
huevo es un rasgo heredable en aves (Tuero €0dl2a), pondrian también huevos
grandes cuando adultas. Aun si no existieran kndjespedador-especificos, seria
esperable que los huevos de tordo que se encuenraidos de horneros sean mas
grandes, porque serian los Unicos presentes edceluggo de que los pequefios hayan
sido rechazados.

El comportamiento de rechazo antedicho podrisggiomes con una larga historia
de simpatria entre el hornero y el tordo, ejeroarpresion de seleccién hacia el aumento
del tamafio de los huevos del parasito como corfeasie (Mason y Rothstein, 1986).
Segun Rothstein (1990) el tordo comun habria evmhaclo esta contradefensa ante el
hornero porque se trataria de un hospedador déooana calidad como resultado de una
dieta apropiada, baja predacion de sus nidos, damgriodos de incubacion y
alimentacion de pichones (Fraga, 1980; Mason yfeih, 1986). Por otra parte, aunque
el tordo deposite mayor numero de huevos en nidasrds hospedadores, si los horneros
contribuyen desproporcionadamente al reclutamigatiordos, estos individuos exitosos
incidiran en la evolucion de ciertos caracteremy@el tamafio de los huevos.

Mason y Rothstein (1986) reportaron que los huelsdgordo son méas grandes
(largos y anchos) y mas redondos (mayor cocientbaatargo) en Uruguay que en la
provincia de Buenos Aires. Segun estos autoreqjuestro pais el parasito habria
coevolucionado y generado contradefensas debida anayor historia de simpatria que

la que tuvo en la provincia de Buenos Aires, doladsimpatria seria reciente. Esta
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hipotesis resulto atractiva en su momento ya gaesfprimer ejemplo de evolucion de
contradefensas en una especie parasita del gelodwthrus Hasta ese entonces se habia
asumido que, por tratarse de un grupo relativamestente (i.e. el género habria
evolucionado hace menos de 4 Ma., Sorenson y Pa830@2), la presencia de
contradaptaciones era poco probable. Sin embargja, lepotesis presenta algunos
cuestionamientos: 1) no hay evidencias que apoyamayor historia de simpatria entre
horneros y tordos en Uruguay que en la ProvinciBudos Aires, 2) no hay evidencias
que apoyen que en Uruguay el hornero sea o hayaisidospedador frecuente del tordo
comun y que por lo tanto haya generado una pregeoseleccion que favoreciera el
aumento en el tamafio de los huevos del parasitay 3¢ observd que en Uruguay los
huevos de tordo en nidos de hornero fuesen madegaque en nidos de otros
hospedadores (prediccion para el caso de quemittoestuviese ejerciendo una presion
de seleccion sobre el parasito), 4) los tem@marentan exhibir un mayor tamafo corporal
en Uruguay que en Buenos Aires (Mason y Rothsi€i86) por lo que seria esperable
qgue por alometria pongan huevos mas grandes (kBipOteas parsimoniosa). Sin
embargo, este ultimo punto también podria ser ecidea favor de una contradefensa: si
el tamafo corporal estuviese relacionado con Iastpuge huevos mas grandes, seria
esperable que sea seleccionado indirectamentethata#ios mayores. De todas maneras
este rasgo puede variar con diversos factores@estan relacionados con el tamafio del
huevo por lo que no es facilmente atribuible arefecion coevolutiva con el hospedador.
En suma, el sistema tordo comun — hornero repi@sen modelo de estudio
interesante para evaluar defensas y contradefdebparasitismo de cria principalmente
por dos razones: 1) al parecer la especie hospedatiiza como clave para discriminar
entre sus huevos y los del parasito solo las ditéas de tamafo entre éstos, lo que ha
sido reportado solamente para otra especie; 2p $E de los pocos ejemplos de
coevoluciéon de contradefensas en una especie der@®lolothrus Por tanto, este
trabajo se centra en la interaccidn entre estassjmecies con un abordaje observacional
y experimental. Se propone describir aspectos klistaria natural en la interaccion entre
horneros y tordos, determinar y caracterizar loscamsmos de las defensas
antiparasitarias mediante experimentos de pamasitiartificial, y poner a prueba las

predicciones que se desprenden en el caso de eristiadefensas por parte del parasito.
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2

Hipotesis y Objetivos

Hipotesis

La hipétesis general de este trabajo es que etmigttordo comun — hornero
constituye un caso de coevolucién entre un parédéocria y su hospedador. En
particular, considerando los antecedentes que exipaira dicho sistema se propone que
el hornero rechazaria huevos parasitos utilizandldaenafio como clave (rechazaria
huevos mas pequefios que los propios), mientraelgteedo habria evolucionado la
puesta de huevos mas grandes en Uruguay, y esstitoaia un caso de coevolucion.
De esta hipotesis se desprenden las siguientescpredes: 1) El hornero es uno de los
principales hospedadores del tordo en Uruguay, & huevos de tordo rechazados por
horneros son mas pequefios que los aceptados, &dés de hornero se encuentran

huevos de tordo mas grandes que en nidos de obspedadores.

Objetivos
Historia Natural

Caracterizar la interaccion entre el tordo pargsgbhornero como su hospedador.

Caracterizar el uso de la comunidad de hospedagorgsarte del tordo.

Experimentos de Parasitismo Atrtificial

Determinar experimentalmente el mecanismo de reat@huevos por parte del hornero.
Determinar el comportamiento y los tiempos impl@sédn el rechazo de huevos parasitos

por parte del hornero.
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3

Metodos Generales

Sitio de Estudio

El estudio se llevé a cabo en la estacion expetiaheel Instituto Nacional de
Investigacion Agropecuaria (INIA) Las Brujas “WilsoFerreira Aldunate”, en el
departamento de Canelones, Uruguay (34°40'14'6R®627” W) (Fig. 3) en los meses
de agosto a diciembre durante las temporadas negireas de 2010, 2011 y 2012. Las
451 hectareas de la estacibn estdn ocupadas piineipte con agroecosistemas
dedicados a horticultura y ganaderia ovina y vatueasiva. Ademas el sitio cuenta con
un parque natural con vegetacién nativa de matgrrabnte de bajo porte, asi como
zonas cubiertas por vegetacion exotica. En estajgagl hornero es un residente muy
abundante, sobre todo en los sitios de practicaedgmas, y también el tordo comudn cuya
presencia se incrementa en las zonas de cria del@aBon frecuentes también otras
especies hospedadoras del tordo, especialmenddaladcia comunNlimus saturninus
el zorzal Turdus rufiventriy, el sabia Turdus amaurochalingsy el chingolo
(Zonotrichia capens)s

Figura 3. Imagen satelital de la estacién experimental INIA las Brujasupgacion.
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Busqueda, Monitoreo y Apertura de Nidos de Hornero

Dentro del &rea de estudio se seleccionaron niglb®ihero construidos a menos
de 4 metros de altura. Durante agosto y setiembiecalizaron los territorios de las
parejas reproductoras residentes, se monitoreasaeiritorios para detectar el inicio de
la construccién del nido y a partir de la finalidecde la construcciéon del tabique entre
la camara de incubacion y la entrada se visitawemidos regularmente.

Se realiz0 la apertura del nido mediante un odfaircular de 5 cm de diametro
en la pared de la cAmara de cria para dar visablilig acceso a la misma. Luego de
revisado el nido, el orificio fue cerrado con up&a de madera circular y cubierto con
barro fresco mezclado con pasto (Fig. 4). Estugievios (Fraga, 1980; Mason y
Rothstein, 1986; Aldatz, 2006) indican que esta imdacion no afecta el
comportamiento de nidificacion. Esta abertura ftiezada para el monitoreo del ciclo
de nidificacion y para realizar los experimentospdeasitismo artificial. A cada nido

abierto se le asigné un codigo de identificacion.

Figura 4. a) Nido de hornero previo al orificitn) Nido con orificio para acceso a la camara
de cria.c) Nido con tapén de madera sobre orifidpNido siendo cubierto por barro fresco
mezclado con paste) Nido luego de sellado con barro fresco y pd$tdgista hacia la caAmara
de cria por el orificio en la pared del nido.

Las mediciones de huevos e individuos fueron radéig con calibre de precision
+ 0.02 mm y con balanza de resorte de 10 g coriggdact 0.1 g (huevos) o 100g con
precision = 1 g (individuos).
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Estadistica

Para los andlisis estadisticos se utilizo el progrR (R Development Core Team,
2008). Para comparar medidas de individuos y hyevas fechas de puesta primero se
puso a prueba la distribuciéon normal de los ddtoscaso de cumplirla las medidas se
compararon con un GLM de distribucion normal, dedotrario se utilizo su equivalente
no paramétrico. Las fechas de puesta entre afiasfuemparadas tomando la fecha mas
temprana de puesta de cada afio como dia 1, y dordgrartir de ese dia para determinar
las demas fechas. Las medidas de tamafos de htenlezados y aceptados fueron
comparadas mediante el test de Mann-Whitney. EtieEisher se utilizé para comparar
las frecuencias de rechazo entre diferentes tanteiogevos artificiales. Para determinar
diferencias entre sexos en los tiempos de rechadoseexperimentos de parasitismo
artificial captados en video se utilizé el test\Wécoxon, y el test binomial para las
diferencias en las tasas de rechazo.

Para estudiar diferencias entre variables que ggedel rechazo/no-rechazo de
huevos por parte de los horneros, determinar Ietosale parasitismo, y comparar las
frecuencias de parasitismo entre hospedadores ilaroh regresiones logisticas
mediante un GLM de distribucién binomial. La intelasl de parasitismo se comparo
entre hospedadores mediante el test no paraméei¢truskal-Wallis. Para establecer
qué atributos del tamafio de los huevos predicamdatazo, se utilizé la operaciéon
BestGLM, que identifica el mejor modelo en basalal (Akaike Information Criterion)
mas bajo. Para que un modelo se considere masiagwogue otro es necesario que la
diferencia entre sus AIC sea mayor a 2 unidadesaikék 1974). Las regresiones
logisticas que predicen el rechazo fueron graficatda el programa PAST (Hammer et
al., 2001).
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4

Historia Natural

Parasitismo de Molothrus bonariensis en

Furnarius rufus

Objetivo

» Caracterizar la interaccion entre el parasitolyosipedador en el sistema tordo-hornero.

Objetivos Especificos

= Descripcién de las nidadas de hornero.

= Describir el modo en que ocurre el parasitismotolelo sobre el hornero en el
sitio de estudio.

= Determinar si existen diferencias en los atribumasfolégicos entre los huevos
naturales de tordo rechazados y aceptados porrbsrne

» Estudiar costos que le supone al hornero el peasitpor parte del tordo durante
el estadio de huevos (puesta + incubacion).

Métodos Especificos

Datos de Nidos de Hornero

En cada nido se registro6 el tipo de sustrato sellgiae estaba apoyado el nido, la
altura aproximada desde el suelo y la fecha ddizacédn. Ademas se registré el estadio
en que se inicié el monitoreo utilizando las sigtés categorias: Construccion (durante
la construccion), Construido (construido pero sievos), Puesta (durante la puesta),

Incubacion (durante la incubacion), Pichones (alasain pichon ya nacido), Vacio (con
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signos de haber estado habitado pero sin hueyishaines), y Abandonado (con huevos
rotos o frios y sin actividad). Los nidos fueromisados cada 1-5 dias para detectar las
puestas y seguir su actividad hasta que se compidtes experimentos o se anillaron los
pichones. Ademas se registro el estadio de lossnilmante la Ultima visita y se
categorizaron como: Sin puesta (cuando nunca hukstg de huevos en ese nido aunque
la construccion estuviera completa), Exitoso (coaddnenos un pichon llegd a volanton
y abandond el nido), Abandonado (cuando los adudtosndonaron sus nidadas),
Depredado (cuando las nidadas desaparecieron dasjplBestruido (cuando los nidos
cayeron en tormentas o fueron rotos), e Incietdarfdo el seguimiento realizado del nido

no permitié conocer su destino).

Manipulacion de las Nidadas y Pichones de Hornero

Cuando se encontraron huevos se removieron a toeléwificio, se rotularon
indicando el cadigo del nido y el orden de puegtse registré el ancho, largo y peso
antes de ser devueltos al nido. Siempre que fublpase registré la fecha de inicio de
puesta. En caso contrario se estimé el valor medice la fecha mas temprana y mas
tardia probable. Para calcular estas fechas sedeodigjue el hornero pone un huevo
cada dos dias (Fraga, 1980), que la incubacionldiii& dias, y si el nido fue encontrado
en estadio de pichones se calcul6 la edad de ¢bemes segun su peso siguiendo las
curvas de crecimiento documentadas por Fraga (3980jatz (2006) (con un margen
de £ 3 dias).

Parasitismo del Tordo en el Hornero

Los huevos de tordo se marcaron con el cédigodteen el que fueron puestos
e identificados con la letra T seguido del niumenwespondiente al orden de puesta. Se
registraron largo y ancho y peso de cada unopegrseénecian al morfo inmaculado o al
manchado. Luego de la manipulacion fueron devueltogdo donde se dejaron durante
cinco dias para determinar rechazo o aceptaciéoalelo la frecuencia de parasitismo
(% de nidadas parasitadas) en nidadas encontradastel o antes de la puesta, y la
intensidad de parasitismo (niumero medio de huesdsrdopor nido parasitado). Todos
los nidos de hornero se revisaron para registravdairechazados en la entrada o en el
suelo bajo el nido, o con picaduras de tordo.

Como forma de estimar los costos del parasitismdasretapas de puesta e

incubacién se comparé el numero de huevos picatiosérdida de huevos (considerando
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nidadas encontrados durante o antes de la puekia @ue uno o mas huevos de hornero

desaparecieron o fueron rechazados) entre nidadasifadas y no parasitadas.

Rechazo de Huevos por el Hornero

Las medidas de los huevos de tordo se reportan atsolutas (mm) y relativas
a los huevos de hornero de las nidadas en quenfpelestos (%). Las medidas relativas

fueron calculadas como:

Medida del huevo parasito x 100
Medida relativa =

Medida del huevo de hornero

Las medidas relativas se calcularon con respediaeo de hornero mas angosto, mas
ancho, mas largo y mas corto de la nidada, asi @macho y largo promedio de la

nidada.

El volumen de los huevos fue calculado como:

Vol = C x Largo x Anchd
Donde C es una constante especie especifica, @igopara huevos de tordos es 0.515
(Nolan y Thompson, 1978), para calcular el volurderos huevos de hornero se utilizé
la constante para aves passeriformes propuestdqy(1979) de C= 0.509 por falta de

informacion especifica.

Estadistica

Para probar la normalidad de los datos se ugizést de Shapiro-WillRor falta
de normalidad en los datos, se utilizo el test deskal-Wallis para determinar si
existieron diferencias entre afios en las fechgsudsta de las nidadas de hornero y las
fechas en que se encontraron los huevos de tandmeBtablecer si hubo diferencias entre
las medidas absolutas y relativas de los hueva®rde rechazados y aceptados por
horneros, se utiliz el test de Mann-Whitney.

Los costos de parasitismo del tordo sobre el horseevaluaron con un GLM de
distribucion binomial, se estudié si los nidos géealos perdieron mas huevos que los
no parasitados como resultado del comportamientoicdelura de huevos que realizan
las tordas (se considero que un nido perdié hugives visitas consecutivas al menos un

huevo habia desaparecido del nido). En casos doadrievos picados desaparecieron
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del nido, se asumié que habian sido retirados per dves como resultado del
comportamiento de higiene del nido. La variableepehdiente fue el tipo de nido
(parasitado o no parasitado) y las variables deuesta fueron nido con al menos un
huevo picado (1) o sin picaduras (0), y nido dood&rrié pérdida de huevos (1) o sin
pérdidas (0). Este andlisis fue hecho con varidiilesmiales y no continuas porque los
casos donde se encontré mas de un huevo picadode d® perdid mas de un huevo

fueron pocos.

Resultados

Nidos de Hornero

Se localizaron 35, 36 y 29 nidos de hornero durastéeemporadas reproductivas
de 2010, 2011 y 2012 respectivamente. En ellosdaseros tuvieron 115 nidadas, de las
cuales 14 fueron segundas nidadas y una fue wexdanidada. Se produjeron segundas
nidadas cuando la primera no fue exitosa (n= 8amdo aln con una puesta exitosa la
pareja realizé un nuevo intento reproductivo (n=E4) dos casos no se identifico la causa
de renidificacion. La tercera nidada se genero @oia@l nido no fue exitoso en dos
intentos previos. La ubicacion de los nidos erred @e estudio se muestra en la Figura
5.

Figura 5. Foto satelital del sitio de estudio mostrando la ubicagéfos nidos de hornero
segun los diferentes afios (2010: Verde, 2011: Rojo, 2012: Azul).
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Respecto a la ubicacion de los nidos, 30 se eraronten arboles (10 en especies
exoticas y 20 en nativas), 63 en postes de alambyad en construcciones humanas
(edificaciones y postes altos de vifiedos). En cuané altura, 77 se encontraban a dos
metros 0 menos del suelo, 21 entre dos y cuatrmset 2 a mas de cuatro metros. En
relacion al estadio en que fueron encontrados, s28b&n en construccion, 29 ya
construidos, 12 en puesta, 28 en incubacién, Sadwnes, 1 ya vacio luego de haber
sido exitoso, y 1 abandonado.

Se registraron puestas en 93 nidadas donde setearooren total 281 huevos. El
numero medio de huevos por nidada en nidos halldg@ste o antes de la puesta fue de
3.47 £0.5 (n=24) (3.45 £ 0.55 (n= 38) considd@lvs nidos parasitados) y vario entre
3y 5. Un solo nido llegé a 5 huevos aunque unelids desaparecié durante la puesta
por lo que nunca los tuvo a todos simultaneamente.

Como los tamafos de los huevos de una misma hembsan independientes
entre si, primero se calcul6 el promedio de cadiadd y luego el promedio de las nidadas.
Las medidas de los huevos se muestran en la Tabla 1

Tabla 1. Largo, ancho y peso de los huevos de horneramieaiédas se expresan como media

+ desvio estandar en mm (largo y ancho) y g (p&jletalla el rango y el tamafio de muestra
de nidadas y huevos para cada caso.

| Medida Rango n nidadas n huevos
Largo | 28.46+1.48 24.41-32.55 90 264
Ancho | 21.72+0.63 20.02-26.80 90 265
Peso 6.98 + 1.05 4.8-9.5 53 154

El ancho de los huevos tuvo distribucion normabfsto-Wilk p= 0,54) pero no
el largo (p< 0,01) que mostrd una distribucion biisdo Se observé una discontinuidad
en la frecuencia del largo de los huevos ya que Ipplcos que midieron entre los 29.25
y 30.00 mm (Fig. 6).

Largo de los huevos (mm) Ancho de los huevos (mm)
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Figura 6. Distribucion de tallas de los huevos de hornejoLargo de los huevos, el asterisco marca la
discontinuidadb) Ancho de los huevos.
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La fecha de puesta mas temprana calculada fued# 28osto y la mas tardia el
16 de noviembre, con un pico entre el 17 de setiemtel 17 de octubre (Fig. 7). Las
cuatro segundas puestas luego de una puesta extiosaron entre el 22 de octubre y
el 13 de noviembre. Las fechas de puesta no exbibdiferencias significativas entre
afnos (Kruskall — Wallis, p= 0.70).

Frecuencia
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Figura 7. Inicio de las puestas de hornero en los tres afios de estudiersalos de
10 dias.

El destino de las nidadas no se pudo determin&Bete las 115 nidadas ya que
no se pudo hacer un seguimiento de las mismadaas$ nunca tuvieron puestas a pesar
de estar el nido construido, 14 nidadas fuerorsag y 37 no exitosas.

La depredacién fue la causa que provoco la mayatigeé de nidadas (n= 16)
presentandose en dos formas: la desaparicion del de todos los huevos (n= 7),
pichones (n= 2) o ambos (n= 2); y nidos encontradosla entrada rota o desprendida
dando acceso a la cAmara de cria (n= 5) en eliestadhuevos (n= 3) y pichones (n= 2),
asociado en tres ocasiones a la presencia de phlertasneros arrancadas, encontradas
dentro del nido o en el suelo directamente deth#@érdida de nidadas se dio también
por caida de nidos durante tormentas (n= 3) o fgsénte tirados por el ganado (n= 4).
Adicionalmente, un nimero considerable de nidadaesoh abandonadas por la pareja
(n= 15), las causas fueron artificiales por acdielemurante la manipulacion (n=5) o
naturales incluyendo: abandono de nidadas (treswagewos propios y dos parasitadas),
rechazo de nidadas completas (dos con huevos prgpima parasitada) o muerte del
anico pichdn (n= 1, nido donde solamente quedaljzaln®dn de tordo).
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Parasitismo del Tordo sobre el Hornero

Se encontraron 31/94 nidadas de hornero parasipeadordos. Se registraron 51
huevos de tordo en nidadas de hornero o rechaeadagouerta del nido o bajo ellos, un
nido con dos pichones de tordo ya nacidos, y undide tordo puesto en un nido vacio
donde la puesta de los horneros no habia comemzadd.a frecuencia de parasitismo
en nidos encontrados durante o antes de la puestdef44.2 % (n= 34), y en éstos la
intensidad de parasitismo fue de 1.7 + 1.1 (mediasviacidén estandar, n= 15) huevos
de tordo por nido de hornero parasitado. Se ersramtuevos de tordo en cantidades de
1,2,3,4y5en 18,9, 2, 1y 1 ocasiones resfeuente. Solamente 6/51 huevos de tordo

(11.8 %) fueron inmaculados. Las medidas de logdriee muestran en la Tabla 2.

Tabla 2. Largo, ancho y peso de los huevos de tordo erembodren nidos de hornero. Las
medidas se expresan como media + desvio estdndame(largo y ancho) y g (peso). Se
detalla el rango y el tamafio de muestra.

| Medida Rango n
Largo 25.03 £0.96 23.02 - 27.46 50
Ancho | 20.46 £0.70 18.58 -21.72 51
Peso 5.40+0.52 44-6.4 27

El huevo de tordo més temprano en la temporadacned el 10 de setiembre
y el mas tardio fue 6 de diciembre. Se observoicm ge parasitismo entre el 17 de
octubre y el 26 de Octubre (Fig. 8). No hubo difieras en las fechas que se encontraron

los huevos de tordo entre afos (Kruskal-WallisQ85).
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Figura 8. Fechas en que fueron encontrados huevos de tordo en nidos de horosroes
anos de estudio en intervalos de 10 dias.
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Comparaciéon de Huevos de Tordo Aceptados y Rechazaglpor el Hornero

Se pudo confirmar con certeza que 7/30 huevosrde fueron rechazados por
los horneros (23.3 % de rechazos). Se considecamn rechazados los huevos de tordo
encontrados dentro de nidos de hornero que egu&ste visita habian desaparecido sin
que desapareciera ningun huevo hospedador. En yariaade los casos los huevos
rechazados fueron encontrados en la entrada dedos y en el suelo bajo el nido o a
pocos metros de éste.

No hubo diferencias significativas en las medidasohitas o relativas entre
huevos de tordo aceptados y rechazados por logiostreEn la Tabla 3 se muestran las
medidas absolutas de los huevos de tordo acepyadobazados y sus medidas relativas
a los huevos de hornero de la nidada en que fyrrestos, asi como el resultado del test

para determinar diferencias significativas enfregide huevo.

Tabla 3. Medidas absolutas y relativas (media + desviandsid de los huevos de tordo aceptados y rechapados
horneros. La ultima columna muestra el p-valorjadwo por el test de Mann-Whitney para determinfarencias
significativas entre las medidas de los huevostadep y rechazados.

Aceptados Rechazados
Media Rango n Media Rango n | p-valor
Largo 25.17+0.81 23.02-26.38 23 | 2458+0.70 23.7-25.68 6| 0.1
'(L\r:::/"r::;) Ancho 2046057 18.72-21.38 23 | 20.68+0.44 20.21-21.47 7| 0.84
Volumen 5433+357  4537-6148 23 | 5433+265  5109-5811 6| 0.89
Al promedio 88.02+4.96 79.49-98.01 23 | 86.97+4.49 80.48-92.66 6| 0.73
Largo Al més largo 87.08+4.65 79.22-96.38 23 | 85.86-4.77 7869-92.13 6| 068
Al més corto 89.04+537 79.88-100.62 23 | 88.40+4.56 82.35-93.72 6| 098
_ Al promedio 94.97+3.48 87.83-103.18 23 | 9551+2.99 91.82-101.32 7| 0.77
?,Z;at“ms Ancho  Almasancho 94.04+3.72 87.43-102.53 23 | 9473+2.92 91.20-100.70 7 | 0.59
Alméasangosto | 95.94+3.31 88.63-104.10 23 | 96.26+3.06 92.62-101.95 7 | 0.92
Al promedio 80.53+8.91 66.84-10551 23 | 80.65+7.67 72.14-96.19 6| 0.98
Volumen Al mayor 74.41 £9.09 65.2-101.94 23| 79.39+7.52 9486-71.43 6 0.77
Al menor 82.61+9.02 68.83-110.32 23 | 82.36+8.00 72.86-98.18 6| 0.93

Costos del Parasitismo del tordo sobre el hornero

Solamente 11/226 (4.9%) huevos de hornero fuerdanaeos como resultado de

las picaduras de los tordos en 9 de 90 nidos (1)0.B%67/9 nidos fue picado un solo

huevo y en 2/9 dos huevos. Los huevos picadosriueahazados (n= 6), abandonados
junto con el resto de la nidada (n= 2), aceptadnsubados (n= 2), o depredados (n=1).
Ademas, fueron picados 5 de 46 huevos de tordagsies nidos de hornero (11.9%),

dos de ellos en el mismo nido y otro junto con uevo de hornero. Estos huevos fueron
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rechazados (n= 2), aceptados e incubados (n=dgstouidos cuando cayo el nido (n=
2). Las nidadas parasitadas tuvieron mas huevbsmhero picados (parasitadas= 7/31,
no parasitadas= 2/59; GLM binomial p= 0.045) y pah mas huevos de hornero
(parasitadas= 6/13, no parasitadas= 2/19; GLM bialgpx 0.033) que las no parasitadas

(Fig. 9).
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Figura 9. Frecuencia de nidadas de hornero parasitadas y no parasitagadqsocon huevos
picados y con pérdida de huevos. Ambas variables mostraroendites significativas. Barras
rellenas: nidadas no parasitadas, Barras vacias: nidadas parasitadas.
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Uso de la Comunidad de Hospedadores por

parte de Molothrus bonariensis

Objetivo

» Caracterizar el uso de la comunidad de hospedagorgsarte defordo.

Objetivos Especificos

= Descripcion de las nidadas de otras aves hospestadelrtordo (calandria, zorzal,
sabid y chingolo).

= Describir el modo en que ocurre el parasitismatakelo sobre estas especies en
el sitio de estudio.

» Comparar intensidad y frecuencia de parasitismestos hospedadores con las
del hornero.

» Comparar el tamafio de los huevos de topmlestos en nidos de estos

hospedadores con los puestos en nidos de hornero.

Métodos Especificos

Busqueda y Monitoreo de Nidos de Otras Especies Hmxladoras del Tordo

A partir de octubre de 2011 y 2012 se realizé dagoeda de nidos de otras
especies reportadas como hospedadoras de tordnddal comunNlimus saturninus-
de aqui en mas “calandria”), zorzalu¢dus rufiventri¥, sabia Turdus amaurochalings
y chingolo gonotrichia capens)s(Fig. 10). Los nidos de calandria fueron encatusa
siguiendo claves comportamentales y buscando eneérbativos (Talas Eeltis talg
Coronillas —Scutia buxifolia y Molles —Schinus longifoliusdentro de sus territorios.
Los nidos de ambas especiesTdedusfueron encontrados buscando activamente en
sitios potenciales, principalmente arboledas dee@ep introducidas (Ligustro —
Ligustrum lucidumy Madreselva -Lonicera japonic, en arboles frutales y en los
mismos arboles utilizados por calandria. El chinguotifica sobre o cerca del suelo, por
lo que sus nidos fueron encontrados luego de quaves volaran desde los mismos al
pasar cerca de ellos o encontrados mientras salmrséos nidos de las otras especies.

Una vez hallados, cada nido fue marcado con umgodddicando especie, afio y niumero.
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Figura 10. Otros hospedadores del tordo monitoreados en el area de eajullionus saturninus
(calandria).b) Turdus rufiventris(zorzal).c) Turdus amaurochalinuésabid).d) Zonotrichia capensis
(chingolo).

Los huevos de los hospedadores y el parasito fuedondualizados, medidos en
ancho y largo y pesados. Cada uno se inspecciangdigamluras y se registré el morfo al
gue pertenecian los de tordo. La fecha del inieigpdesta fue calculada de la misma
manera que para el hornero, teniendo en cuentagjas especies ponen un huevo por
dia y que la incubacion de la calandria dura 18i&5, la del zorzal 13 dias, la del sabia
11-14 dias, y la del chingolo 13 dias (Astié y Retda, 2009).

Los datos de parasitismo de estos nidos se coropatan los de hornero para
determinar si existen diferencias en la frecueadrtensidad de parasitismo y entre los
tamafnos de los huevos parasitos en nidos de hoynetms hospedadores. En estas
especies (salvo el hornero) la frecuencia e indelside parasitismo fue calculada
considerando todos los nidos porque el tamafo astraude nidos encontrados durante

o antes de la puesta fue pequenio.

Estadistica

Las frecuencias de parasitismo entre diferentegduaglores se compararon con
un GLM de distribuciéon binomial, considerando alspedador como variable
independiente y si el nido fue parasitado/no-ptadsi (marcado como 1 o 0) como
variable de respuesta. La intensidad de parasitiente diferentes hospedadores se
compard con el test de Kruskal-Wallis consideramadichospedador como variable
independiente y el nUumero de huevos de tordo cariahle dependiente. EI mismo test
se utilizé para detectar diferencias en los tamai®shuevos de tordo puestos en

diferentes hospedadores por la falta de normaligédds datos.
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Resultados

Nidadas de Otros Hospedadores

Se encontraron 87 nidos de otros hospedadoresdtedn el sitio de estudio: 42
nidos de calandria (20 en 2011 y 22 en 2012), zbdeal (10 en 2011y 7 en 2012), 11
de sabia (6 en 2011 y 5 en 2012), y 13 de chin(@oém 2011y 7 en 2012). La ubicacion

de los nidos en el predio de estudio se muestla leigura 11.

Figura 11. Foto satelital del sitio de estudio mostrando la ubicaciongritios de calandria (Verde), zorzal
(Rojo), sabigNaranja) y chingolo (Azul) en 2011 y 2012.

La fecha de puesta de las calandrias varidé entB® ele setiembre y el 11 de
diciembre, la de los zorzales entre el 13 de oetyl@al 24 de noviembre, la de los sabias
entre el 21 de octubre y el 14 de diciembre, yeldod chingolo®ntre el 9 de octubre y
el 17 de noviembre (Fig. 12).
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Figura 12. Fechas del comienzo de puesta de calafekiae), zorzal (rojo), sab{@aranja), y
chingolo (azul) en intervalos de 10 dias en los afios 2011 y 2012.

La cantidad de nidos y huevos encontrados parassgaeie se detalla en la Tabla
4, asi como el rango de huevos y los tamafios @elaid.as medidas morfométricas y
peso de los huevos de estas especies se muesteahaita 5.

Tabla 4. Cantidad de nidos y huevos encontrados y tama@iosdddas de cuatro hospedadores del tordo:
calandria, zorzal, sabia y chingolo. El tamafio ulespa se presenta como media * desvio (n).

Calandria Zorzal Sabia Chingolo
Nidos 42 17 11 13
Huevos 93 49 23 40
Tamaiio de puesta 2.70+0.87(37) 3.00+0.69 (17) 2.45 + 0.66 (11) 3.08 +1.07 (13)
Rango 1-4 1-4 1-3 1-5

Tabla 5. Medidas de los huevos de cuatro hospedadoret®rtlt calandria, zorzal, sabia y chingolo. Los
datos se presentan como media + desvio estandgn, natamafio de muestra (nimero de nidos/numero de
huevos).

Largo (mm) Ancho (mm) Peso (p)
Media Rango n Media Rango n Media Rango n
Calandria 28.02+1.34 25.18-32.22 33/87 | 20.70+0.55 18.72-22.86 33/87 | 6.12+0.59 4.8-7.2 9/22
Zorzal 30.00+1.24 26.18-31.16 17/49 | 21.18+0.64 20.35-22.86 17/48 | 7.00+0.35 6.5-8.2 5/15
Sabia 27.93+1.18 25.18-30.48 10/23 | 20.62+0.52 19.36-21.62 10/23 | 597+0.47 52-6.9 3/9
Chingolo 19.86 + 1.59 16.26-22.34 12/38 | 1495+0.79 12.82-16.04 12/38 | 246+0.21 2.1-2.8 6/19
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Parasitismo del Tordo Sobre otros Hospedadores

Se registré parasitismo en cuatro hospedadoresiéadelel hornero: fueron
parasitadas 30/42 nidadas de calandria, 5/17 dalz8/11 de sabia y 1/13 de chingolo.
Se hallaron 54 huevos de tordo en estas espe6iest Bidos de calandria, 9 en nidos de
zorzal, 3 nidos de sabia, y 2 en 1 nido de chindaddfrecuencia de parasitismo por lo
tanto fue de 70.3% en calandria, 29.4% en zorZaB% en sabia, y 7.7% en chingolo.
La intensidad de parasitismo fue de 1.2 + 0.4 (mediesviacidén estandar, n= 42, rango
1-2) huevos de tordo por nido parasitado en calantir4 + 0.8 (n= 17, rango 1-3) en
zorzal, 1.0 £ 0.0 (n= 3) en sabia y 2.0 + 0.0 englo. Estas frecuencias e intensidades
de parasitismo no fueron calculadas en base aasd@dladas solamente antes o durante
la puesta debido a un tamafo de muestra pequefitp goe se consideraron todas las
nidadas encontradas. Solamente 3 de los 54 huevosdb fueron inmaculados (5.6%),
dos de ellos fueron encontrados en nidos de cagaypdno en un nido de zorzal. En total,
incluyendo los huevos encontrados en nidos de hmr8ede 105 fueron inmaculados
(8.6%).

El primer huevo de tordo fue encontrado el 30 desrsdre en un nido de
calandria, y los mas tardios el 21 de diciembraidos de calandria y de chingolo. Las
fechas en que se encontraron los huevos de torlis eliferentes hospedadores pueden

verse en la Figura 13.
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Frecuencia
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m Calandria OZorzal M Sabia

Figura 13. Fechas en que se encontraron los huevos de tordo en niddard#ia (verde),
zorzal(rojo), sabia (naranja), y chingolo (azul) en intervalos de 10 dias.

Considerando todos los hospedadores exceptuartumredro, solamente 10 de
201 huevos fueron picados por tordos (5.0%), les/bsl picados aparecieron en 10 de
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72 nidadas (13.9%). Los hospedadores que recibmcaduras fueron la calandria en 9

de 88 huevos (10.2%) en 9 de 34 nidadas (26.5%8abé& en 1 de 25 huevos (4.0%) en
10 nidadas (10.0%). Solamente 1 de 39 huevos de toe picado (2.6%) en un nido de

calandria, junto con un huevo picado de este hasfmdpor lo que la cantidad de nidadas
con huevos de tordo picados fue de 1 en 32 (3.L&okantidad de huevos tenidos en
cuenta para estos andlisis es menor a la cantitiddie huevos porque no todos pudieron
ser asignados con certeza a las categorias picaplicado.

Parasitismo del Tordo sobre el Hornero en Comparaén con Otros Hospedadores

Las frecuencias de parasitismo del tordo difimede manera significativa entre
hospedadores. La especie parasitada mas asiduaimendecalandria, cuya frecuencia
de parasitismo mostro diferencias significativasfe aresto (GLM binomial: p< 0.001
vs hornero, p< 0.05 vs zorzal, p< 0.05 vs sabidD 0801 vs chingolo). El parasitismo
sobre el hornero fue més frecuente que sobre mfjclu (p< 0.05), contrariamente no se
encontraron diferencias entre el primero y lassdp®cies déurdus El parasitismo entre
ambosTurdus y de éstos con el chingolo fue similar. La intéad de parasitismo no
mostré resultados disimiles entre especies, exaayte hornero y calandria (Kruskal-
Walllis p< 0.05). La Tabla 6 muestra las frecueneiastensidades de parasitismo asi
como las agrupaciones arrojadas por los test etitarfi segun las diferencias entre

especies.

Tabla 6. Frecuencia e intensidad de parasitismo en difesenbspedadores del tordo.
Entre paréntesis se muestra la cantidad de nidatiizadas en cada caso. Las letras
indican los grupos que se diferencian significatigate segun un GLM binomial
(frecuencia) y el test de Kruskal-Wallis (intensijla

Frecuencia Intensidad
Calandria | 71.4%(42) A 1.19(30) A
Hornero 44.2 % (34) B 1.73 (15) B
Zorzal 29.4% (17) B C 1.4 (5) A B
Sabia 27.3% (11) B C 1(3) A B
Chingolo 7.7% (13) C 2 (1) A B

Tamarnos de Huevos de Tordo en Diferentes Hospeda@sr

Las medidas de los huevos de tordo en diferemtgseadadores se muestran en la
Tabla 7. La distribucion de tallas del largo devusede tordo tuvo distribuciéon normal

(Shapiro-Wilk p= 0.26) (Fig. 14-a). En el caso datho de los huevos la distribucion
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difirié significativamente de una normal (p< 0.00Bstas tallas presentaron una

distribucion bimodal, con un pico mayor entre 18s25 — 21.00 mm, y un pico menor

entre los 18.75 — 19.00 mm (Fig. 14-b).

Tabla 7. Medidas de huevos de tordo encontrados en niddgetentes hospedadores. “Otros hosp.” agrupa
todas las especies excepto el hornero. Las mesidaiesentan como media + desvio.
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Largo (mm) Ancho (mm)
Media n Rango Media n Rango
Calandria 2427 £1.08 35 22.2-28.07 19.98+1.14 35 16.47-22.52
Zorzal 23.68 £ 0.57 8 22.86-24.52 | 20.19+0.68 18.69 - 20.97
Sabia 23.45 £0.52 22.84-24 .12 | 19.93+£0.81 18.87 -20.82
Chingolo 24.08 £0.33 23.75-24.4 20.33+0.43 19.90 - 20.76
Hornero 25.03+£0.96 50 23.02-27.46 | 20.46+£0.70 51 18.58-21.72
Otros hosp. 24.11+1.00 48 22.2-28.07 | 20.03+1.03 49 16.47-22.52
a) Largo de los huevos (mm) b) Ancho de los huevos (mm)
12
1 10
8
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auilllng, o A,
2
| 1T T h ol

B Hornero [O0tros Hospedadores
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Figura 14. Distribucién de tallas de los huevos de tordo encontrados erdaithasnero y de otros hospedadores
(calandria, zorzal, sabid y chingolo). Barras abiertas: nidos deroorbarras sombredas: nidos de otros
hospedadoresy) Largo de los huevob) Ancho de los huevos, los asteriscos marcan los dos pices{aess

por la distribucién bimodal.

Los huevos de tordos puestos en nidos de distimbgpedadores mostraron

diferencias significativas en sus tamafios. Los bsi@arasitos encontrados en nidos del
génerolurduspresentaron tamafos similares entre especief) gae se agruparon; los

encontrados en nidos de chingolo quedaron fuerard#isis por presentar un nimero

bajo de muestra (n= 2), pero si se incluyeron ¢otal de “otros hospedadores”.

Los huevos de tordo encontrados en nidos de hofaeron mas largos (Kruskal-

Walllis p< 0.001) y mas anchos (p< 0.01) que logetriados en los de otros hospedadores

en su conjunto. Ademas fueron mas grandes quentmmgados solamente en nidos de

calandria (largo p< 0.001; ancho p< 0.01), y mago que los puestos en nidos de

Turdus spp(p< 0.001) aunque no difirieron en ancho de g§teg.21).
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Los huevos de tordo aceptados por los horneroganostias mismas diferencias:
fueron mas grandes que los encontrados en nidasatehospedadores agrupados (largo
p< 0.001; ancho p< 0.05) y de calandria (largo @0®; ancho p< 0.05), y fueron mas
largos que los hallados en nidosTdedus spp(p< 0.001) pero no difirieron en su ancho
(p= 0.20).

Contrariamente, los rechazados por los horneroslifireeron en tamafo de
aquellos encontrados en nidos de otros hospedaglosesconjunto (largo p= 0.23; ancho
p = 0.09) ni por separado (hornero vs calandrigol@= 0.51; ancho p= 0.06; hornero vs
Turdus sppancho p= 0.35), aunque fueron mas largos querlosntrados en nidos de

Turdus spp< 0.05). Un resumen de estos resultados se peed la Tabla 8.

Tabla 8. Media y desvio estandar del largo y ancho de taieleotordo puestos en nidos de diferentes
hospedadores. Entre paréntesis se muestra laaduaiédnidadas analizadas en cada caso. Las ladieari

los grupos que se diferencian significativamentgisesl test de Kruskal-Wallis. Se muestran meddi#as
huevos encontrados en todos los nidos de hornecom® aquellos aceptados y rechazados por e(ligos
Hosp.” agrupa todos los huevos de tordo encontradasidos de cualquier hospedador excepto hornero.
Turdus sppincluye huevos de tordo encontrados en nidos delpsabia.

Largo (mm) Ancho (mm)
Hornero 25.03+0.96 (50) A 20.46 £0.70 (51) A
Hor. Acep. 25.17+0.81(23) A 20.46+0.57(23) A
Hor. Rech. 2458+0.70(6) A B 20.68+0.44(7) A B
Otros Hosp. | 24.06 + 1.00 (48) B C | 19.94 +1.07 (49) B
Calandria 24.27 £ 1.08 (35) B C| 19.98+1.14 (35) B
Turdus spp. 23.53 +£0.57 (11) C|19.78+098(12) A B
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Experimentos de Parasitismo Artificial

Mecanismos de Rechazo de Huevos
Parasitos

Objetivo

» Determinar experimentalmente el mecanismo de reatk@huevos por parte del hornero

Objetivos Especificos

= Determinar experimentalmente si los horneros atiliel tamafio de los huevos
como clave de discriminacion.

= Determinar experimentalmente si el rechazo de @anasitos por parte del
hornero requiere la comparacion del huevo par&sitosus propios huevos para
poder discriminarlos.

= Estudiar cudl atributo morfolégico de los huevosaido naturales explica mejor

el rechazo.

Métodos Especificos

Experimentos de Parasitismo Atrtificial

Se realizaron dos experimentos de parasitismoicatifpara determinar el
mecanismo de rechazo utilizado por el hospedadercquasistieron en la puesta de un
huevo artificial de yeso en nidos activos de harmerrante la puesta o la incubacion (Fig.
15). Los huevos artificiales se construyeron ende®lde silicona y luego se les aplico
una capa de barniz (Mason y Rothstein, 1986; Dedlma et al., 2012). Se hicieron

huevos de yeso de tres tamafios que simularon:
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1) Huevos pequeiios de tordo (TPe), cercanos al tanmaédio de las
poblaciones de Buenos Aires (Fraga, 1985; SacknyaReboreda, 2003;
Tuero et al., 2012b):
Largo: 22.47 £ 0.43 mm
Ancho: 17.78 £ 0.63 mm
2) Huevos grandes de tordo (TGr), cercanos al tamadibane las poblaciones
de Uruguay (Mason y Rothstein, 1986):
Largo: 24.28 £ 0.24 mm
Ancho: 20.34 £ 0.21 mm
3) Huevos de hornero (Hor):
Largo: 27.59 + 0.26 mm
Ancho: 21.03 £ 0.35 mm
Los huevos tamafio Hor fueron utilizados como tréato control. Ya que todos
los huevos eran blancos inmaculados las Unicasedd@s entre ellos fueron sus
tamafios. Los huevos de yeso fueron estadisticardéetentes entre si en ancho y largo
(Kruskal-Wallis p< 0.001 para todas las comparaesdnEl ancho y largo de los huevos
artificiales tipo TPe y TGr cayeron dentro del ranig lo registrado para huevos naturales
de tordo hallados en el sitio de estudio, y losad®afio Hor dentro del rango de los huevos
de hornero, por lo que sus tamafios estan denteo\@dgiacion natural encontrada en el

sitio de estudio.

Figura 15. Huevo artificial de yeso previo a un experimento de parasitatificial en

un nido de hornero.
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Experimento | — Tamafio como Clave Discriminatoria.

Objetivo: Determinar si el tamafio de los huevos es un atrigué los horneros
utilizan como clave para rechazar huevos parasitos.

Hipdtesis Especifica: Los horneros discriminan los huevos propios de los
parasitos usando como clave su tamafo, y rechagands pequefios.

En este experimento se realizaron tres tratansgiffig. 16) que consistieron en
agregar un huevo de yeso en nidadas naturales raderbp utilizando tres tamafos
diferentes segun el tratamiento:

1) Agregado de un huevo de yeso tamafo tordo peqg(igfe) a la nidada de

hornero.

2) Agregado de un huevo de yeso tamafo tordo gran@e) a la nidada de

hornero.

3) Agregado de un huevo de yeso tamafo hornerg @dlar nidada de hornero

como control.

2

0

TPe

O

TGr

O

Hor

Figura 1€. Diagrama del Experimento | mostrando los 3 tratamientos. lregAdo de un
huevo de yeso del tamafio de un huevo pequefio de tordo (TPe). 2 — Agregiathoieleo de
yeso tamafio del tamafio de un huevo grande de tordo (TGr). 3 gadgrde un huevo de
yeso del tamafio de un huevo de hornero como control (Hor).

Para cada tratamiento se realizaron 10 réplicasdas diferentes (n= 30). A los
cinco dias se registro si el huevo artificial hafit rechazado o aceptado por la pareja
de horneros (Mason y Rothstein, 1986). Se consierachazados todos los huevos que
desaparecieron de la camara de incubacion (inolloykrs encontrados en la entrada del
nido) y aceptados los que permanecieron en la aid&lcompararon las tasas de rechazo
entre tratamientos para determinar diferencias.
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Predicciones del Experimento |

Acorde a la hipotesis especifica planteada, seqaetirechazo de huevos
en el tratamiento 1 (TPe), aceptacion de huevad gatamiento 3 (Hor),
y rechazo de huevos en tratamiento el 2 (TGr) d#ipado del tamafio

umbral requerido para rechazar.

Experimento Il — Rechazo por Comparacion con HuevoRropios.

Objetivo: Determinar si los horneros necesitan comparardesds parasito con
los propios para poder discriminar entre ellos.

Hipotesis Especifica:este experimento intenta diferenciar entre dostbgis
contrastantes: 1) Los horneros rechazan huevosifga@or comparacion con los huevos
de su nidada; y 2) Los horneros rechazan huevassipas utilizando un templado
(“imagen mental previa”) de cdmo son sus propioasvbe y rechazan aquellos huevos
que difieren de esta imagen.

El experimento se basé en dos tratamientos (FFig.eh que se utilizaron huevos
artificiales tamafno tordo pequefio (TPe). El prinratamiento permitio a las aves
comparar el huevo parasito en simultaneo con lavdri propios, mientras que el
segundo neg6 la posibilidad de comparar. El prirmatamiento corresponde al
tratamiento 1 del experimento anterior (experimdhtaonde fue agregado un huevo
artificial tamafio TPe a nidadas de hornero. Pgaste, el segundo tratamiento se realizo
luego de la puesta del primer huevo de horneroallfae retirado del nido, y consistio
en el agregado de dos huevos de yeso tamario terieeiio (TPe), uno de ellos para
reemplazar el extraido y el otro para simular ehgiismo. El hospedador por lo tanto
encuentra dos huevos de yeso del mismo tamafnon@ pequeiios que el propio, lo que
no le permite comparar el huevo “parésito” condogos. Por lo tanto, los tratamientos
utilizados fueron:

1) Agregado de un huevo de yeso tamafio tordo pequkfinidada de hornero

(TPe). Corresponde al tratamiento 1 del experimanterior (experimento I).

2) Sustitucion del primer huevo de la nidada de harper dos huevos de yeso

tamafio tordo pequefo (2TPe).
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Figura 17. Diagrama del
Experimento Il mostrando los 2
tratamientos. 1 — Agregado de un
huevo de yeso del tamafio de un
huevo pequerio de tordo (TPe). 2 —
Sustitucion del primero huevo de
hornero por dos huevos de yeso
OO del tamafio de un huevo pequefio
de tordo (2TPe).

0

2TPe

Se utilizaron 10 nidos para cada tratamiento. Busdo duré un dia (mientras
gue el primer tratamiento duré cinco dias) porquitaasiguiente los horneros ya habrian

puesto el segundo huevo y asi tendrian un hueymgecon el que comparar tamafios.

Predicciones del Experimento I

Si los horneros rechazan el huevo parasito por acewn con los
presentes en la nidada, rechazaran el huevo paeisil tratamiento 1, pero no
rechazaran ningun huevo en el tratamiento 2.

Si los horneros utilizan un templado y no necesitamparar rechazaran

el huevo parasito en el tratamiento 1 y ambos haiencel tratamiento 2.

Criterio de Rechazo

Como forma de estudiar qué atributo del tamafioodehuevos utilizan los
horneros para discriminar entre un huevo parasiteoypropio, se definié el “criterio de
rechazo” como la medida o combinacion de mediddssdeuevos naturales vy artificiales
que mejor explican esta conducta. Para ello se ammm diferentes medidas entre
huevos rechazados y aceptados por horneros, pamander si existieron diferencias
entre ambos grupos. Las medidas comparadas fueron:

largo, ancho y volumeabsoluto del huevo parasito (mm)

largo, ancho y volumerelativo del huevo parésito al huevo de hornero mas corto,

mAas angosto y menos voluminoso (respectivamentia) midada de hornero
en que fue puesto (%).

Se eligié el huevo mas corto, el mas angosto mexios voluminoso de cada
nidada porque son los mas pequefios que los hordeben aceptar para no rechazar
huevos propios (i.e. los mas cercanos al umbraledeazo). Este analisis se realiz6
independientemente para huevos naturales de tordmgado y para los utilizados en el
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Experimento | por otro, y luego se analizaron cotgmente en un modelo combinado

para explorar la respuesta en la variabilidad th¢dbs huevos aceptados y rechazados.

Estadistica

Los resultados de los experimentos fueron analzada el test de Fisher para
comparar la frecuencia de rechazo entre tratansento

Se estudi6 el ajuste de las seis medidas de loo&weuna regresion logistica
para establecer si eran buenas predictoras dedbazos, con cada medida como variable
independiente y rechazo (1) o aceptacion (0) devdieomo variable dependiente.

Para determinar si el criterio de rechazo corrediaoal largo, al ancho o su
interaccion, y a medidas absolutas o relativasitised la funcion BestGLM de familia
binomial. A este analisis se lo alimenta con urdsetariables y el mismo resuelve cual
de estas variables o combinacion de variablesyiafiien el rechazo de los huevos,
resultando en un “mejor modelo” definido por el At@s bajo. El analisis se corrio para
las siguientes variables pareadas:

Largo y Ancho Absoluto

Largo y Ancho Relativo

Largo Absoluto y Relativo

Ancho Absoluto y Relativo

La variable de respuesta fue el rechazo (1) o aazo (0) del huevo parasito, en

funcién de las medidas de los huevos.

Resultados

Experimento |

Los horneros rechazaron todos los huevos de yesaitaTPe, rechazaron 4 y
aceptaron 6 huevos de yeso tamafo TGr, y recha2ayomceptaron 8 huevos de yeso
tamano Hor. El test de Fisher muestra diferendggsficativas en las tasas de rechazo de
huevos TPe vs huevos TGr y Hor pero no hubo ditasrsignificativas entre las tasas
de rechazo de TGr y Hor (Tabla 9).
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Tabla 9. Cantidad de huevos de yeso rechazados y aceadbsrnero en el Experimento 1
de parasitismo artificial. A la derecha se muedtramesultados del test de Fisher. TPe: huevos
artificiales tamafio huevo pequefio de tordo, TGevbs artificiales tamafio huevo grande de
tordo, Hor: huevos artificiales tamafio huevo denbor (control). Las letras indican los grupos
gue se diferencian significativamente segun eldedtisher.

Tratamiento | Rechazados Aceptados Test de Fisher
TPe 10 0 A TPe VS TGr p< 0.05
TGr 4 6 B TPe VS Hor P<0.001
Hor 2 8 B TGr VS Hor p=0.63

Experimento Il

Al ser el tratamiento 1 el mismo que el primettamsiento del experimento
anterior, se tiene constancia que fueron rechazémos 0 huevos de yeso. En el
tratamiento 2 los horneros también rechazaron epa&fiunidades, aunque en 9/10 casos
rechazaron ambos huevos y en 1/10 casos rechazmaoonaceptaron el otro. El test de
Fisher muestra que no hubo diferencias en las thsaschazo de huevos de yeso entre

el tratamiento 1 y el tratamiento 2 (Tabla 10).

Tabla 10. Cantidad de huevos de yeso rechazados y acegtadbernero en el Experimento

2 de parasitismo artificial segun el tratamientdaAlerecha se muestran los resultados del
test de Fisher. TPe: huevos artificiales tamaf@dpequerio de tordo. Las letras indican los
grupos que se diferencian significativamente sejjfiest de Fisher.

Tratamiento Rechazo No Rechazo
Agregado de 1 TPe 10 0 A | Test de Fisher
Sustitucion por 2 TPe 10 0 A | TPe VS 2TPe p=1.00

Criterio de rechazo

Todas las variables ajustaron una regresion logigtara huevos artificiales y
artificiales + naturales combinados, sin embargguma lo hizo para huevos naturales
(Tabla 11). Esto indica que en huevos artificigiet modelo combinado la probabilidad
de rechazo disminuye a medida que aumenta el tadeafis huevos. En la Figura 18 se
muestran las regresiones correspondientes al rea@huevos en funcion del largo y

ancho absoluto en el modelo combinado.
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Tabla 11. Se muestra la significancia (p-valor) de lasesigmes logisticas sobre huevos de
tordo naturales, artificiales y combinados acegamioechazados. El asterisco indica cuales

ajustaron significativamente.

Huevos
Medida Artificiales = Naturales | Combinado
Largo <0.01* 0.13 <0.001*
Absolutos Ancho <0.05* 0.33 <0.01*
Volumen <0.01* 1.00 <0.05*
Largo <0.01* 0.79 <0.05*
Relativos Ancho 0.01* 0.75 <0.01*
Volumen <0.01* 0.95 <0.01*

Rechazo AN an =30 B + + o o Figura 18. Regresiones logisticas de
la probabilidad de rechazo de huevos
de tordo naturales y artificiales segun
sus largos y anchos absolutos y
relativos. Circulo: huevos artificiales

No Rechazo R I+ -t + + + tamario Hor, Cuadrado: tamafio TGr,
22 23 24 25 26 7 % Tl’iéngulo: tamano TPe, Cruz:
targe Absolute (mm) huevos de tordo naturales.

Rechazo PN MNAN AA VN FaN o & +sd + 40

No Rechazo + + +H1 -HEGHE - 00+
1‘? 1‘8 £9 2‘:- 2‘1
Ancho Absoluto (mm)
Rechazo Fay S A A H4+A +0 04 + +H Q O
No Rechazo o+ + + ++-+H-EHEEHS 80 + aHa0 O®
?IE 6‘0 8‘4 % 9‘2 SIE 153 164
Largo Relativo (%)
Rechazo | 40 20 AMN A A A O + 4+ Q + 10
No Rechazo + OH + OIS+ O +

T T T T
8 34 &7 90

93

96 99

Ancho Relativo (%)

45



Dado que los datos para huevos naturales no ajasiaa regresion logistica, se
excluyeron del analisis con Best GLM. Dicho andlisb fue capaz de resolver qué
atributo del tamafio explicé mejor los rechazos, (e hubo diferencias en AIC mayores
a 2) para cada set de variables. En la Tabla tfusstran los resultados del analisis con

los valores de AIC correspondientes a cada modelo.

Tabla 12. Modelos resultantes del analisis BestGLM binonpiata rechazos de huevos
artificiales. Se muestran las variables alimentadianalisis (columna “Variables”) y cuales
de éstas fueron consideradas en cada modelo. Gadepfesenta un modelo, donde “TRUE”
indica que la variable fue considerada en el mogélg que fue excluida. A la derecha se
indica el AIC de cada modelo.

. Absoluto Relativo

Variables Largo Ancho @ Largo Ancho Al
F  TRUE ; ; 30.52
Largo y Ancho TRUE F i i 3127
Absoluto TRUE TRUE ; ; 318
- ; F TRUE | 31.68
:;Z'E‘:i“I’OA"Ch° ; - TRUE TRUE | 32.72
; - TRUE F 32.87
| TRUE ; F - 31.27
‘Lla;g:’aﬁeff uto F - TRUE . 32.87
TRUE ; TRUE - 33.06
- TRUE ; F 30.53
C;ZT:tQTOIUtO ; F - TRUE | 31.68
- TRUE - TRUE | 32.52
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Comportamiento de Rechazo y Sexo que
Rechaza

Objetivo

Determinar el comportamiento y los tiempos impl@sdn el rechazo de huevos parasitos
por parte del hornero.

Objetivos Especificos

= Caracterizar el comportamiento que lleva al rechmediante filmaciones de los
experimentos.

» Determinar el sexo responsable del rechazo deulegds parasitos.

Métodos especificos

Captura de los Miembros de la Pareja Reproductiva d Hornero

Se capturaron los individuos de las parejas remtodis utilizando una red
circular puesta a la entrada del nido cuando ldisituos estaban dentro (Fig. 19-a). Una
vez capturada el ave se le colocaron dos anillasada pata, uno de metal numerado y
tres de plastico de diferentes colores en una auamliin de color y posicion unica (Fig.
19-b). Adicionalmente, los pichones encontrados lem nidos se identificaron
inicialmente con una combinacién Unica de marcaitke indeleble en el pico y tarsos.
Cuando ya tuvieron plumas, a partir de los 16-1&s dfFraga, 1980), fueron
individualizados con anillos al igual que los adsltEl objetivo de marcar pichones fue
recapturarlos en afios siguientes cuando ya hubimeealurado sexualmente y formado

parejas reproductivas.
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Figura 1¢. a) Red colocada en la entrada de un nido de hornero para capturar al
individuo que se encuentra dentod Adulto de hornero anillado.

Se tomaron muestras de sangre (30-50 ul) de adwplshones mediante la
puncion de la vena braquial para determinar el sexdos individuos (Fig. 20). Las
muestras fueron colectadas en tubos capilaresiheaalos, disueltas en 500ul de buffer
de lisis (100mM Tris pH8, 10 mM NaCl, 100mM EDTA%2SDS) y mantenidas a

temperatura ambiente hasta su analisis.

Figura 2C. Proceso de obtencion de sangre por puncion de la vena braquial en un pichén de
hornero.

En individuos adultos se registraron medidas moétoicas (Fig. 21-a) de ambos
tarsos, culmen, culmen expuesto, alto del picochamlel pico (ambas a la altura de las
narinas). Para determinar si existen restricciemesl tamafio de huevo que son capaces
de sujetar se midio la apertura maxima del picachiciendo el calibre en la punta del
pico y abriéndolo hasta que comenzaba a tenetersia o zafaba hacia afuera por la
curvatura del mismo. Ademas, se registro el pegoocal de cada individuo (Fig. 21-b).
Luego de las mediciones el ave fue liberada enshmterritorio donde fue capturada y
en afos subsiguientes se registraron las recaptuoasindividuos se manipularon

siguiendo los lineamientos para el uso de avessi®s en investigacion propuestos por
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Fair et al. (2010) y los aprobados por la CHEA (@ddm Honoraria de Experimentacién
Animal, UdelaR, Exp 241000-001186-12, aprobacidfi@/2012).

Figura 21. a) Medicion del tarso en un pichén de hornémoPichon de hornero siendo
pesadc

Determinacion del Sexo de los Miembros de la PareReproductiva de Hornero

La determinacion del sexo fue realizada en el Latooio de Ecologia y
Comportamiento Animal del Departamento de Ecolo@anética y Evolucion de la
Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Univadsite Buenos Aires, mediante la
amplificacion del gen CHD (chromo-helicase-DNA bimgl protein). Este gen se
encuentra en los cromosomas sexuales y el largeudeintrones difiere segun su
ubicacion en los cromosomas sexuales Z y W (Eliedr@96). La extraccion de ADN se
realiz6 utilizando protocolos estandar (Miller et 24988) y el gen CHD fue amplificado
mediante la reaccién en cadena de la polimerasR)(B€ando los cebadores P2 y P8
(Griffiths et al., 1998). Los productos de la PGRrbn separados en geles de agarosa al
3% vy tefiidos con bromuro de etidio. En la corritiecteoforética las hembras (sexo

heretogamético) presentan dos bandas mientramsguedchos sélo una (Fig. 22).

Figura 22. Electroforesis de la CHD de dos individuos de hornero, arribarsdos
bandas que identifican a la hembra y abajo una Unica banda quficalahtmachc
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Filmaciones de los Experimentos de Parasitismo Aficial

Para determinar cual es el sef

responsable del rechazo en el '
describir esa conducta se realizaron
videograbaciones de los experimentos ¢
huevos artificiales tamafio TPe, ya que
resultados demostraron que es el tamj
con mayor probabilidad de rechazén
algunos casos se registraron los ni
utilizados para los experimentos, y en ot
nidos parasitados especialmente p
realizar el registro. Se utilizd un
videocamara Sony Handycam DCR-HC
ubicada sobre un tripode a 5-10 metros [#&8
nido (Fig. 23). El registro se inicié lueg
de que los nidos fueran parasitadf

artificialmente. Entre 4 y 6 hs de iniciad™ _ i ' .
Figura 23. Camara enfocando nido de hornero para

el registro, se inspeccioné el nido pa registrar el comportamiento de rechazo en un
confirmar el rechazo del huevo artificia &XPerimento de parasitismo artificial.

Para las filmaciones se utilizaron nidos en los gumenos un miembro de la pareja
reproductiva estuviera anillado de manera de itieatiel sexo del individuo que rechaz6
el huevo.

Se obtuvieron filmaciones de experimentos de p#sas artificial en 20 nidos,
y el rechazo fue captado en video en 13 de ellofgsecuales se registro el rechazo de
15 huevos ya que en tres casos parasito el niddaphuevos (en dos de estos nidos se
rechazaron ambos huevos y en el tercero solo uetlai®. Las filmaciones se llevaron
a cabo cuando en el nido habia 0 (n= 2, en unctide easos pusieron el primer huevo
durante la filmacion), 2 (n= 7, en uno de estogsasisieron el segundo huevo durante
la filmacién), 3 (n= 1) o 4 (n= 2) huevos de homddos filmaciones fueron realizadas
con un huevo de tordo en el nido, uno de elloshagbtecado y fue rechazado durante la

filmacion.
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Comportamiento de Rechazo

A partir del andlisis de los videos se estudiéoghportamiento de los rechazos.
Para ello, los individuos de la pareja se clasifineen rechazador y no-rechazador. De
cada evento se registraron los siguientes tiemppbaados en el rechazo:
» Latencia Total (desde que el primer individuo entra al nido hasta ocurre
el rechazo).
» Latencia Individual
- Del rechazador (desde que el individuo rechazadwa @l nido
por primera vez hasta que rechaza).
- Del no-rechazador (desde que el individuo no-reathazentra al
nido por primera vez hasta que su pareja rechaza).
» Duracion media de las visitas
- Del rechazador.
- Del no-rechazador.
* Permanencia en el nido(tiempo total que permanecié dentro del nido
sumando todas las visitas).
- Del rechazador.
- Del no-rechazador.
Ademas, en cada caso se registro:
» Cantidad de visitas
- Del rechazador.
- Del no-rechazador.
* Modo de rechazo (comportamiento mediante el cual los individuos
rechazaron los huevos).
En nidos donde fueron rechazados dos huevos (rse 2pnsiderd solamente el
primer huevo rechazado porque el segundo podrigenaun evento independiente,

excepto para describir el modo de rechazo donderitemados en cuenta todos.

Sexo que Rechaza

Los individuos que rechazaron los huevos fuerentificados en las filmaciones
por medio de su combinacion Unica de anilladoggbge estos individuos se dedujo
mediante el sexado molecular. Para estudiar sitiexia diferencias en el
comportamiento de rechazo entre machos y hembeasospararon los tiempos

implicados en los rechazos y la cantidad de visitls nidos entre sexos.
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Estadistica

Las frecuencias de rechazo entre machos y hemérasnspararon con el test
binomial. Los tiempos implicados en los rechazlascantidad de visitas a los nidos entre
sexos fueron comparados mediante el test de Witcdxas tiempos fueron comparados
en segundos, pero los datos que aqui se presendaronf pasados a

horas:minutos:segundos.

Resultados

Comportamiento de Rechazo

Los resultados presentados a continuaciéon comegmoa 12 nidos en que los
rechazos fueron registrados en video (i.e., dedérdas primeras 4 horas luego del
parasitismo artificial). La latencia de rechazodigel:22:13 £ 1:01:13 hs, en un rango de
0:09:42 - 3:30:05 hs. Los individuos que rechazatdruevo entraron primero al nido en
7/13 casos, y fueron los Unicos en ingresar al eild®/13 videos. Por otro lado, los
individuos no rechazadores entraron en 8/13 casossitaron el nido antes que sus
parejas en 6/13 oportunidades. Los tiempos imphsash los rechazos y la cantidad de

visitas al nido para ambos individuos se exponeia dabla 13.

Tabla 13. Variables implicadas en los rechazos de huevdgifes y cantidad de visitas al nido
por parte de individuos de hornero rechazadores-rechazadores. Los tiempos se muestran en
horas:minutos:segundos. Los resultados se preseotam media + desvio estandar.

Rechazador No-rechazador
Media Rango Media Rango
Latencia individual 1:06:07 £ 1:03:45  0:00:13 -3:30:05 | 1:35:58 £0:39:32  0:40:30-3:04:17
Duracion de visitas 0:06:18 £ 0:06:21  0:00:02 - 0:29:28 | 0:07:00 + 0:08:49  0:00:03 - 0:40:58
Permanencia en el nido 0:33:18 £ 0:30:08  0:00:13 - 1:41:50 31:32£21:43 0:06:43 — 1:09:45
Cantidad de visitas 5.33+4.97 1-16 4.50+1.58 3-8

En cuanto al modo de rechazo, considerando tadosuevos expulsados de los
nidos, algunos (3/15) fueron rechazados cuanded@liduo se alejo volando con ellos
en el pico al salir del nido, sujetandolos pordea@ mas angosta. Sin embargo, la mayoria
de los huevos (12/15) fueron rechazados cuandaleiiduo rechazador, estando dentro
de la camara de incubacion, solt6 los huevos dedeletro y cayeron en la entrada fuera
del tabique. Algunos de estos huevos cayeron diremte al suelo bajo el nido (4/12),
pero la mayoria quedé en la entrada del nido (8dd)de permanecieron hasta el final
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del video (n=4) o fueron retirados por el indivadechazador (n= 3) (Fig. 24) o su pareja
(n=1).

Figura 24. Individuo de hornero recogiendo un huevo de yeso de la entrada de su nido luego
de que fuera rechazado.

Sexo que Rechaza

Ambos sexos rechazaron huevos parésitos: la heebr@&/13 nidos (n= 10
huevos) y el macho en 5/13 nidos (n= 5 huevosjre@iencia de rechazo por sexo no
difirié de lo esperado por azar (test binomial B30)y tampoco se observaron diferencias
entre machos y hembras en la latencia individaafuracion media de las visitas, el
tiempo total dentro del nido, ni la cantidad detasal nido (Tabla 14).

Tabla 14. Variables implicadas en los rechazos de huevdg@les por hembras y machos
de hornero. Los tiempos se muestran en horas:nsisegundos. Los resultados se presentan

como media + desvio estandar. Se muestra el p-@atojado por el test de Wilcoxon.
Hembras: n= 8, machos: n=

Hembras (n= 8) Machos (n=5) p-valor
Latencia individual 1:04:41 +1:05:48 1:08:07 + 1:00:43 1.00
Duracién de visitas 0:08:19 £ 0:04:34  0:05:30 £ 0:01:27 0.20
Tiempo de permanencia 0:31:31 £ 0:25:04 = 0:35:48 £ 0:35:55 1.00
Cantidad de visitas 4.86+4.70 6.00+5.25 0.74
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6

Discusion

Los resultados obtenidos en esta tesis muestrarprierer lugar, aspectos
novedosos sobre el sistema parasito-hospedaderadniardo y el hornero. Mediante un
doble abordaje de observaciones de historia nataptoximaciones experimentales, se
hizo foco en las defensas antiparasitarias delduzjor y se explord la existencia de
contradefensas en el parasito. Ademas, secundaniejrs® aportan datos descriptivos
acerca de la historia natural del hornero, en ésipea lo referente a su biologia
reproductiva; datos que se encuentran detalladtsemexos.

En cuanto a la relacién parasito-hospedador, engpriugar, se confirmé que el
hornero es un hospedador frecuente del tordo eguasu Esta informacion es relevante
ya que son los primeros datos acerca del uso ddespedador en el pais, y porque esta
alta frecuencia implica que posee la potencialidacejercer una presion de seleccion
sobre el parasito. A modo de comparaciéon con @cadidades de la regién, la frecuencia
de parasitismo sobre el hornero en el sitio dedes{d4%) fue mayor a la reportada para
Buenos Aires (0 - 7%; Fraga, 1980; Mason, 1985afd2006) y Cordoba (24.7% -
Salvador, 2013) y muy similar a las que ocurre®anta Fe (48% - De la Pefia, 2013) y
Entre Rios (44% - Reboreda, com. pers.). Sin enobasggmenor a la reportada en
Formosa (59.3% - Di Giacomo, 2005). Aparentemeantere un gradiente en el nivel de
parasitismo con menores frecuencias hacia al sur geste, pasando de ser el hospedador

mas utilizado en Formosa a no ser parasitado end3u&ires (Fig. 25).
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Figura 25. Frecuencia de parasitismo del tordo sobre el
hornero en distintas localidades.

Formosa (El Bagual) — Di Giacomo, 2005

Santa Fe (Esperanza) — De la Pefia, 2013

Cérdoba (Villa Maria) — Salvador, 2013

Entre Rios (Gualeguaychu) — Reboreda, com. Pers.
Buenos Aires (Lobos) — Fraga, 1980

Buenos Aires (Chascomus) — Aldatz, 2006
Canelones (Las Brujas) — Este estudio

NooasrdODdN R

En lo referente al uso de hospedadores a nivel cbanio, en el sitio de estudio
la calandria ocupa el primer lugar. En segundorlimgtordos utilizaron al hornero y
luego a las dos especiesTdegdus aunque no existieron diferencias estadisticad eso
de estos tres hospedadores. Por ultimo, el chin@8tg fue menos parasitado que el
hornero pero no se diferencié estadisticamentent@osTurdus Aunque no fue el
hospedador mas usado por el tordo, los nidos dehmpresentan mayor intensidad de
parasitismo que los de calandria. Es posible gfre¢aencia e intensidad de parasitismo
en estos otros hospedadores esté subestimada ga qoesideraron todos los nidos y no
solamente aquellos encontrados durante o antespleebta. Ademas porque no fueron
contabilizados los huevos de tordo rechazadosipadpra o del morfo blanco, que tanto
las calandrias, los zorzales y los sabias retieasug nidos (Reboreda et al., 2013).

A nivel regional, comparando el sitio de estudiaqIBrujas) con cuatro sitios de
diferentes provincias argentinas (Buenos Airesd6ida, Santa Fe y Formosa) analizadas
por De Marsico et al. (2010), la calandria es sienym hospedador importante del tordo:
es el més utilizado en tres sitios (incluyendo Bagas) y est4 en segundo y tercer lugar
en otros dos, con frecuencias de parasitismo mayare4%. Las especies del género
Turdus son utilizadas con frecuencias altas (Buenos Ainemdias (Santa Fe, Las
Brujas), o bajas (Formosa). El hornero, por suepas el hospedador mas utilizado en
Formosa, pero en otros sitios ocupa posicionesnietgias (Coérdoba, Santa Fe, Las
Brujas) y en Buenos Aires es muy poco utilizadatthgolo es un hospedador frecuente

en la provincia de Buenos Aires (54% de nidos jtades, aunque otros datos indican
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45% - Carro y Fernandez, 2013) y relativamenteuiate en Cérdoba (36%), pero no
tan importante en otros sitios (Santa Fe, Formioss,Brujas). Es interesante observar
que parece existir una relacion inversamente poiguel en el uso del hornero y otros
hospedadores: en sitios donde el hornero es uretiadpr frecuente el chingolo y ambas
especies ddurdusno lo son, y viceversa; dicha relacibn no se daeehornero y
calandria y esta dUdltima es un hospedador importaste todos los sitios
independientemente del uso de otras especies.

Mason (1986) estimo el éxito reproductivo del pénéa través de las tasas de
supervivencia de huevos y pichones de tordo ersrdéodiferentes hospedadores. Este
autor concluy6é que el hornero es el hospedador agomcalidad (probabilidad de
supervivencia de los pichones de tordo: 78.3%jyalandria, el zorzal y el chingolo
presentaron probabilidades mucho menores (16.8%%lYy 5.3%, respectivamente).
Estos datos indican que los horneros serian larmpmon para los tordos, por lo cual
deberian ser los hospedadores mas utilizadosn®&argo esto no se refleja en el uso de
la comunidad de hospedadores en Las Brujas nifexaedo Formosa) en los diferentes
sitios estudiados por De Marsico et al. (2010).t@das maneras, entender el uso de
hospedadores requiere futuros estudios ya quer@d tatiliza una amplia gama de
especies y las reglas que determinan su uso aést@o bien comprendidas. Asimismo,
es razonable asumir que existen otros factoresaftéade la supervivencia de huevos y
pichones en el nido que influyen en el uso de rateg@res, como la supervivencia de
volantones al abandonar el nido y sobre todo id@mcia de las defensas antiparasitarias.

Las especies hospedadoras del tordo sufren castogdos al parasitismo que
disminuyen su éxito reproductivo, (Sackmann y Rethay2003; Astié y Reboreda, 2006;
Fiorini et al., 2009b). En los horneros estos cosio la etapa de huevo se observan en
que los nidos parasitados tuvieron mas huevos @icgdsufrieron mayor pérdida de
huevos que los no parasitados. En el mismo sergito@tros hospedadores de tamafo
corporal mayor al parasito como la calandria, etaloy el sabia se ha reportado que la
picadura es el principal costo de parasitismo duce la cantidad de huevos que
eclosionan (Sackmann y Reboreda, 2003; Astié y Relap 2006). Asimismo, Fiorini et
al. (2009b) proponen que las tordas utilizan laaghicta de huevos para reducir la
competencia que sufrirdn sus pichones en nidossigekdadores de mayor tamafio, entre
los que corresponderia incluir al hornero. Lasmigds antiparasitarias evolucionan como
respuesta adaptativa a los costos que suponeadifmno (Rothstein, 1990; Kriger,
2007), y en los horneros esta defensa es el read@boevos parasitos. El rechazo de

huevos no es una solucién efectiva contra la pigade huevos, porque ésta ocurre antes
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que las tordas pongan sus huevos. De todas maasrasps hospedadores de tordos se
han registrado otros tipos de costos como la rédiuan el éxito de eclosion (Hoover,
2003; Tuero et al, 2007), mortalidad de pichonespmpetencia con el pichon parasito
(Soler, 1990; Hoover, 2003; Schuetz, 2005) y aumeéatriesgo de depredacion del nido
(Massoni y Reboreda, 1998). Es esperable que essdss también afecten al hornero.
Teniendo esto en cuenta, el rechazo de huevosrdigmios costos de parasitismo no
asociados a la picadura de huevos.

Experimentalmente se comprobd que el tamafio dadesos es una clave de
discriminacion utilizada por los horneros y quegsechazan huevos mas pequeios que
los propios. Si bien este mecanismo fue propuestdviason y Rothstein (1986), en el
presente trabajo se mejord el disefio experimdotajue robustece los resultados. Las
tasas de rechazo entre huevos artificiales tam&voyTHor fueron similares, lo cual
indica que los horneros no discriminan entre edt@stamarnios. Contrario a lo esperado,
este resultado experimental no se reflejé en lesdminaturales de tordo puestos en nidos
de hornero, donde no se encontraron diferencias tamano de los huevos rechazados
y aceptados. Es posible que esto se deba a quiedalaanuestra fue demasiado pequefio
para detectar diferencias en los analisis estadsstlUna explicacion alternativa podria
ser que los horneros discriminen utilizando adesieisamafio otras claves que no fueron
contempladas en este trabajo, como podria seillel (e la Colina et al., 2012) o la
textura de los huevos. Si esto ocurriese tambidaticaxia por qué algunos huevos
artificiales grandes también fueron rechazados®®experimentos.

Si bien el tamafio es una clave utilizada para msrhel huevo parasito, no se
pudo determinar cual fue el atributo especificotdelafio que determiné su rechazo. El
analisis de los huevos artificiales mostré queddda variables influyeron en la decision
de rechazar y las probabilidades de rechazo digmion al aumentar el tamafo. Las
variables comprendidas en el analisis no son indieetes entre si, por lo que se puede
asumir que la clave del rechazo es el tamafio esrglei bien Mason y Rothstein (1986)
propusieron, a partir de su trabajo en el depamiémae Colonia, que el ancho del huevo
parasito relativo al huevo mas angosto de horrievd)(explica mejor los rechazos, esto
no fue visto en este trabajo. De todas maneramgiderando que las variables estan
correlacionadas entre si, los resultados de estosea coinciden con los del presente
trabajo en que el RW mas pequefio de los huevosifmaraceptados fue de 88.6%, muy
semejante al valor de 88.3% reportado por dichtmes lo que evidencia que la regla

de rechazo es similar en ambas poblaciones deroeorne
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En cuanto a la frecuencia de rechazo de huevasgrsien los experimentos los
horneros rechazaron el 100% de los huevos artéimmano TPe y el 40% de los de
tamafio TGr, solamente el 23% de los huevos de tativales fueron rechazados de los
nidos parasitados. Una explicacion posible para estque en el sitio de estudio los
huevos de tordo puestos en nidos de hornero podoiamnmalmente sobrepasar el umbral
de detectabilidad del hospedador, lo que redutaritecuencia de rechazo. Si esta
interpretacién es correcta, también podria explpmar qué no existieron diferencias
estadisticas entre huevos naturales aceptadohgzatos. Una explicacion alternativa
es que los huevos pequeiios de tordo hayan sidazabbs al poco tiempo de ser puestos
(como indican los registros en video), y como cousacia de ello estos rechazos sean
poco probables de ser detectados por el investiggdoembargo, se encontraron pocos
huevos de tordo rechazados en las entradas odsjudos, y los rechazos en que los
adultos se llevan al huevo lejos del nido no pareser muy frecuentes por lo que
pareceria poco probable que el bajo numero de Bumahazados se deba a una baja
detectabilidad en el muestreo. En su trabajo, MgsBothstein (1986) reportaron una
tasa de rechazo de huevos parasitos mayor que Brugs (41%). Si bien no hay
validacion estadistica, los huevos de tordo ensnidohornero parecen ser mas pequenos
en Colonia que en Las Brujas. Esta diferencia pagkplicar la variacion en las tasas de
rechazo entre ambas localidades: en Las Brujasidss pondrian huevos méas grandes
que limitan la discriminacion y el rechazo del hexfgodor.

Otro aspecto importante acerca del mecanismo ¢eguié rechazo se evidencia
a partir de los resultados del segundo experimers. horneros rechazaron huevos
artificiales pequefios tanto en presencia como aisde sus propios huevos en el nido,
esto indica que no necesitan comparar sus prop@gls con los del parasito al momento
de decidir el rechazo. Esto implicaria que los bays poseen un templado, o “imagen
mental” de cédmo es un huevo propio y un umbral dirpdel cual los huevos
suficientemente distintos a ese templado son recusz Este sistema cognitivo parece
ser comun en aves que rechazan huevos en baserendiis de coloracion (Victoria,
1972; Moskéat et al., 2010, 2014; Ban et al., 2083). embargo, el otro hospedador
conocido que rechaza huevos utilizando el tamafwadave Phylloscopus humges
incapaz de discriminar en ausencia de huevos mg@Marchetti, 2000). Por lo tanto, el
hornero seria hasta el momento el Unico hospedpaodiscriminaria por tamafio y que
utilizaria un mecanismo cognitivo de templado. Bsilpe que tal mecanismo se asocie
a la propuesta de que la estructura compleja delque construyen podria implicar una

“imagen virtual” de las dimensiones y compartimeitta espacial del mismo (Vaz
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Ferreira et al., 1999). Si asi fuera quiza los éars tengan una predisposicion cognitiva
a formar imagenes mentales espaciales que faciiteproceso de adquisicion del
templado utilizado para discriminar los huevos.

Es posible que este mecanismo de templado se aserapa otros mecanismos
cognitivos de comparacion - como el de discordareiehazo del huevo cuyo fenotipo
es la minoria en una nidada) o la autorreferemcimparacion simultanea de cada huevo
con los propios, previamente habiendo identifidadgropios) - y que cada uno de éstos
se utilice segun el contexto en que se da el perasi (Ban et al., 2013; Moskat et al.,
2014). EnAcrocephalus arundinaceusrariados contextos de parasitismo generan
resultados diferentes en las tasas de rechazo @¥eslal., 2014), asi en nidos con un
solo huevo parasito parecen utilizar reglas de ewagidn mientras que en nidos con
parasitismo multiple predomina la regla de templa8o bien el presente trabajo
demuestra que este Ultimo mecanismo es utilizada giacriminar huevos, no puede
descartar que se utilicen mecanismos cognitivosrretivos en simultdneo o en
diferentes contextos.

Auln es tema de debate si el templado es adquirglees innato, aunque existe
creciente evidencia que las aves no utilizan “imprg” en su primer intento
reproductivo (Marchetti, 2000; Amudsen et al., 200R2oler et al. (2013) probaron
experimentalmente que en hembras primerizaPagser domesticuao existe un
mecanismo de “imprinting” para discriminar huevamespecificos, y proponen un
templado que se afina con el aprendizaje en catimlainueva. En el presente estudio,
una hembra en su primera reproduccion fue somatitftatamiento de sustitucion de su
primer huevo por dos huevos de yeso tamafio TCimbpa fueron rechazados. Esto en
principio es compatible con que la regla es innaarendida muy rapidamente luego de
la puesta de su primer huevo.

El tercer resultado importante acerca del rechazbugvos es la comprobacion
qgue en el hornero ambos sexos rechazan. Esto ariplique los machos deberian
aprender los huevos de cada hembra con la qugs®lueen para poder rechazar los
huevos parasitos sin cometer errores, si es quarlabilidad intra-especifica en el
tamano de los huevos de hornero es tomada en qegatdiscriminar. Esto representaria
un problema si el aprendizaje se basa en “impghtidurante el primer intento
reproductivo, lo cual no parece ocurrir (Solerlet2013). EI mecanismo propuesto por
Soler et al. (2013) es compatible con un escerdomwle el macho aprende o afina su
templado en cada nuevo intento reproductivo, pqupodria rechazar huevos con cada

pareja nueva. Por otro lado, existiria un mecaniaheonativo que simplificaria tal tarea
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a los machos; si el criterio de rechazo en el horrespondiese a medidas absolutas de
los huevos, no seria necesario aprender los hukvosevas hembras ya que el criterio
no cambiaria de una a otra.

Aunque se creia que en las aves la hembra erapanmeable de los rechazos
(Rothstein, 1977; Bazin, 1991; Palomino et al., 819%e ha documentado que en
hospedadores donde incuban los dos miembros @dedmpos machos también rechazan
huevos parasitos (Sealy y Neudorf, 1995; Solek 2@02; Lee et al., 2005; Honza et al.,
2007); y que en los casos donde rechaza solanaemeeribra, ésta es también responsable
por si sola de la incubacién (Pozgayova et al.9p0Bn Sylvia atricapillaexiste una
relacién positiva entre la proporcién del tiempe dgncuba la hembra y la probabilidad
de que la hembra rechace (Honza et al., 2007). &Nensontraron diferencias en la
frecuencia de rechazos entre horneros machos yrhsngsto es esperable, debido a que
en el hornero el esfuerzo parental entre sexoguetagvo (Aldatz, 2006; Massoni et al.,
2012). Esta caracteristica podria tener implicaneielutivas en la velocidad con que se
fija el rasgo de la defensa antiparasitaria, ya ejueste escenario la evolucién de la
defensa es mas rapida que si rechazara solamesgxoiiSealy y Neudorf, 1995).

Si bien se asumia que el hornero es un rechazad®upecion (grasp ejector)
pues los huevos de tordo rechazados se encuemtienos las filmaciones realizadas
para este estudio lo confirman. La mayoria dedokazos ocurren cuando los horneros
dejan caer el huevo parasito hacia la entradaide) y en pocos casos se alejan volando
con el huevo en el pico tomandolo por su parte amgosta. Al mismo tiempo, los
horneros son capaces de abrir su pico un 30% migsqiee mide el ancho de un huevo
de tordo promedio. De esta manera, no parece renisi restriccion en el tamafio de
huevo que las aves son capaces de rechazar, gtiédefgue el no-rechazo de huevos
grandes no se deba a una restriccion mecanicagsamprobablemente esté relacionado
a limitaciones en la capacidad de discriminacion.

En cuanto a los tiempos, este es el primer estimhde se caracteriza el rechazo
en un hospedador que utiliza el tamafio como claw#striminacion. La mayoria de los
estudios en aves (Lotem et al.,, 1992; MarchettDO20_orenzana y Sealy, 2001,
Amundsen et al., 2002) indican que los rechazosr@cuwlurante el dia del parasitismo
(Sealy y Bazin, 1995; Lorenzana y Sealy, 2001; Aatoet al., 2008), mientras que
trabajos mas recientes donde se realizaron filmasimuestran tiempos de reaccién mas
rapidos. Por ejemplo, Underwood y Sealy (2011)Mereo gilvus (rechazador por
sujecion) reportan desde de pocos segundos hastau€os, y Sealy y Neudorf (1995)
enlcterus galbula(rechazador por puncion) de 12 min en promeditasedos especies
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discriminan por diferencias en coloraciéon mediamé®es visuales y ambas rechazaron
en la primer visita al nido. En el hornero los s de rechazo son considerablemente
mayores (media= 1h 22m) y necesitan multiples agsdl nido (media= 5.33). Estas
diferencias probablemente se centren en que lassrdé hornero al ser cerrados y
oscuros, impiden la discriminacion visual, mienghagchazo en base al tamafio indicaria
discriminacion tactil. Es posible que utilicen @gcomo calibre o el contacto de los
huevos con el parche de incubacién podria serienfecpara detectar las diferencias.

En suma, el hornero es un hospedador de alta dget@ que posee una defensa
al parasitismo efectiva contra huevos mas pequaii®$os propios. Esta defensa influye
disminuyendo el éxito reproductivo de los tordos tpuparasitan, siempre y cuando el
tamafio de los huevos parasitos sea lo suficientenpeguefios para encontrarse dentro
del umbral de discriminaciéon del hornero. En cambiomo demostraron los
experimentos, si los huevos parasitos son mas gsaié., mas parecidos en tamafo a
los de este hospedador) la capacidad de discrilmmae reduce y los huevos no son
rechazados. Esto evidencia una presion de seleqo@ffiavorece a aquellas tordas que
pongan huevos mas grandes. Si el hornero es loiekmente importante como
hospedador, estas hembras podrian adquirir unajaeadaptativa frente a otras que
ponen huevos més pequefios. Estas ultimas tendriameproductivo menor parasitando
al hornero, y aunque parasitasen otros hospedagieea®o rechazan por tamafio, podrian
no llegar al éxito que alcanzan aquellas cuyos ¢si@e son rechazados por el hornero,
debido a las diferencias en calidad entre hospedsdd largo plazo, esta presion
selectiva podria llevar a la evolucion de tamaf®@$ukevo mayores en los tordos. Esto
constituiria una contradefensa por parte del parfsira contrarrestar las defensas del
hospedador, y por lo tanto se trataria de un verdachso de coevolucion.

Dos resultados importantes apoyan la propuestaesize contradefensa puede
haber evolucionado en la poblacién de tordos deBragas: 1) los huevos de tordo
encontrados en nidos de hornero fueron mas grande#s puestos en nidos de otros
hospedadores, y 2) los huevos de tordo en nidostrde hospedadores son de igual
tamano que los rechazados por los horneros, pes@etgiefios que los aceptados. Estos
resultados podrian explicarse por dos razones.riameplugar, puede ocurrir que los
horneros al rechazar los huevos pequefios provaqué&orrimiento” de la media hacia
tamafios mas grandes, y que en realidad los hueviosdb no difieran en tamafio de los
puestos en nidos de otros hospedadores al momerito mlesta, pero si luego de los
rechazos. Por otro lado, podrian existir linajes hdenbras de tordo hospedador-

especificas (Mahler et al., 2007) que en el horpamgan huevos mas grandes. Estos
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linajes se generarian porque las tordas que nacsid@s de hornero provienen de huevos
grandes, y como el tamafio de los huevos tiene ltmmaieredabilidad (Moss y Watson,
1982; Robertson et al., 2001), éstas también pmidnchuevos grandes. Ambas
explicaciones no son excluyentes, pero el bajo noiohe huevos rechazados encontrados
hace menos probable que la primera explicaciériasgae da cuenta de los resultados.
Cualquiera que sea la causa, estos datos apogarsiancia de una contradefensa en los
tordos.

Datos provenientes del departamento de Colonia diMas Rothstein, 1986)
también muestran que los huevos de tordo puestoisies de hornero fueron mas largos
gue los puestos en nidos de otros hospedadoregy@andiferencia de este estudio su
ancho no fue diferente. Si tomamos en cuenta qukdmeros parecen rechazar huevos
del mismo tamafio en ambos sitios (ancho relati&B8%), y por lo tanto impondrian la
misma presion de seleccidn sobre los tordos, @blpasspecular que la contradefensa
estaria también extendida a la poblacién de tadddSolonia.

A nivel regional, los datos sobre el tamafio dénlesvos de tordo muestran cierta
variabilidad, y si bien no se hicieron analisisd#tticos que evallen si realmente existen
diferencias, se pueden especular ciertas tendeoccmparando con las medias de sus
medidas reportadas por otros autores. En Las Bitagmdwevos parecieron ser en
promedio mas grandes que en otras localidadesideléRa Plata (Fig. 26; Fraga, 1985;
Mason, 1985; Mason y Rothstein, 1986; Massoni yoRata, 1998; Sackman y
Reboreda, 2003; Segura y Reboreda, 2012; Tuerd.,e2Cd2b; Azpiroz, datos sin
publicar) y en conjunto mas largos y mas anchddreguay que en Buenos Aires. Mas
al norte, en la Provincia de Formosa, aparentamagores que en Buenos Aires y mas
similares a los de Uruguay (largo: 23.8 mm, an@®d mm - Di Giacomo, 2005). Entre
las medias de las medidas reportadas, la correipaadl ancho de los huevos en Las
Brujas es la mayor registrada para la especie cpti@spondiente al largo es la mayor
después de la publicada para Punta Indio (SegRebgreda, 2012).
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Figura 26. Medidas promedio en mm (largo — ancho) de los huevos de tordtesmtis localidades de
Rio de la Plata. 1- Rio Lujan (Sackmann y Reboreda, 2003). 2- Lalags (E985). 3- Magdalena (Mason,
1985). 4- Magdalena (Tuero et al., 2012). 5- Punta Indio (Segura y Reb20&4d3, 6- General Lavalle

(Massoni y Reboreda, 1998). 7- Colonia del Sacramento (Mason y Ruotli$@6). 8- Las Brujas (este
estudio). 9- Rocha (A. Azpiroz, datos sin publicar).

Estas aparentes tendencias regionales permitecudspgobre un escenario en el
gue la presion de seleccidn ejercida por el recdakbornero haya resultado en que las
tordas del lado uruguayo del Rio de la Plata evmharon hacia la puesta de huevos mas
grandes. Si esta hipotesis es correcta, signidicgue el aparente tamafio mayor de los
huevos de tordo en Uruguay es una contradefengadidito frente al rechazo de huevos
pequefios. De esta manera, los huevos mas grandesiao detectados como diferentes
por los horneros y permanecerian en sus nidod,lgsatordas podrian hacer uso de este
hospedador de alta calidad. En sitios donde losenos rechazan pocos huevos, como
ocurrio en Las Brujas, sus nidos serian la mejoidoppara los tordos. Incluso es posible
especular que el hornero podria ser el hospedad®importante en Las Brujas, porque
aunque la calandria es el hospedador mas frecuenterparasitado, el hornero podria
estar reclutando mayor proporcion de individuoa siguiente generacion de tordos. Si
bien los datos acerca de la calidad de los hospeemtleron obtenidos en Buenos Aires
(Mason, 1985), la diferencia en entre hospedadzgggande y es probable que se repita
en Las Brujas. Adicionalmente, en este sitio ehboy parece encontrarse en mayor
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abundancia que la calandria (obs. pers), lo que lqae el aporte del hornero a la crianza
de tordos fuese aun mayor.

Otro resultado concordante con esta hipétesisdistl#bucion bimodal del ancho
de los huevos de tordo en Las Brujas, con el piagomcercano a la media poblacional
del sitio (cerca de los 20.75 mm), mientras quaa menor corresponde a huevos mas
angostos (alrededor de los 18.75 mm). Este segpiuo concuerda con el ancho
promedio de los huevos tipicamente reportados lpargoblaciones de Buenos Aires
(Fraga, 1985; Mason, 1985; Mason y Rothstein, 198&ssoni y Reboreda, 1998;
Sackman y Reboreda, 2003; Segura y Reboreda, Z0& et al., 2012b). Esto podria
implicar que en Las Brujas existen tordas que pdnesvos pequefios y que no han
desarrollado la contradefensa por no estar bajsiqgrede seleccién, quiza aquellas
pertenecientes a linajes que normalmente no pandsdrneros. Si esta interpretacion es
correcta, apunta a que el ancho de los huevos psedena clave importante de
discriminacion, tal como ha sido sugerido anteremte (Mason y Rothstein, 1986).

La hipdtesis de que los tordos del lado uruguayo B®olucionado una
contradefensa al rechazo de huevos de horneroréprigsta por Mason y Rothstein
(1986) y los resultados de este trabajo apuntaal éireccion. Los resultados que apoyan
esta hipoétesis son: 1) el hornero es un hospedaslarente del tordo en Uruguay y
rechaza huevos de tordo que son mas pequefiosgpfmos (es capaz de generar una
presion de seleccidn), 2) los huevos de tordo @osmile hornero son mas grandes que en
nidos de otros hospedadores y los huevos de tord@es de otros hospedadores son de
igual tamano que los rechazados por horneros,ey &) cho de los huevos de tordo en
Las Brujas tiene distribucion bimodal con un piegpefio cercano al ancho de Buenos
Aires y otro mayor en huevos mas anchos. Por darteplas tendencias regionales
consistentes con esta hipoétesis son que: 1) ladreia de parasitismo en el hornero en
Uruguay es mayor que en Buenos Aires, y 2) el tandaflos huevos de tordo en Uruguay
pareceria ser mayor que en Buenos Aires.

Si bien resulta una propuesta interesante contaged que apuntan en la
direccion apropiada, los datos recabados hasteoslemto son aun insuficientes para
avalar la hipotesis de aumento del tamafio de lesdsude tordo como contradefensa al
comportamiento de rechazo de huevos por parteodeéto. El mayor tamafio de huevos
en Uruguay podria deberse a que en nuestro paigrttiss parecen tener mayor tamafio
corporal que en Buenos Aires y como consecuenai@rpbuevos mas grandes por
alometria. Aunque a su vez esto podria ser evidendirecta de que la contradefensa

existe, pues un tamafio corporal mayor podria sefugto de la seleccion por huevos
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mayores. De todas maneras, el tamafio corporal pusdg con diversos factores
ambientales que no estén relacionados con el usospedadores. Los resultados de esta
tesis entonces son acordes a la hipétesis de teadafensa, pero no permiten descartar
hipodtesis alternativas consistentes con los patrobservados.

Si bien esta tesis se centra en la relacion parhsgpedador entre tordos y
horneros, también se recabaron datos que apomaciotiento a la biologia reproductiva
basica del hornero (ver anexos). En lineas gerseragtos datos concuerdan con lo ya
reportado para la especie en Buenos Aires (Frafi); Mason, 1985; Aldatz, 2006),
Cordoba (Salvador, 2013) y Formosa (Di Giacomo5200as puestas tipicas son 3.1 a
3.7 huevos puestos en dias alternos, y si bienithglas maximas reportadas son de
cuatro huevos (Azara, 1802; Gibson, 1880, 1918g&rd 980, Di Giacomo, 2005),
excepcionalmente se registran de cinco (HudsorQ;18Rlatz, 2006; Salvador, 2013;
este estudio). Esta especie inicia su temporadadegtiva temprano en comparacion
con otras aves (Fraga, 1980; Mason, 1985; Di Giac@®d05; Aldatz, 2006; Rodriguez
y Roper, 2011; Salvador, 2013) con el nido mas tampregistrado en agosto (Salvador,
2013). En La Brujas las segundas nidadas aparecemenor frecuencia que en Buenos
Aires (Fraga, 1980; Mason, 1985; Aldatz, 2006) peé&s que en Formosa (Di Giacomo,
2005), aunque posiblemente se subestime la ocimrethe un segundo evento
reproductivo en este estudio porque el monitorealifié cuando los experimentos
concluyeron y las segundas nidadas son puestabngsia en el mismo nido (Fraga,
1980; Di Giacomo, 2005; Aldatz, 2006).

El tamafio de los huevos también fue similar aporado en el departamento de
Colonia (Mason y Rothstein, 1986) y las provinais Buenos Aires (Fraga, 1980;
Mason, 1985; Mason y Rothstein, 1986; Aldatz, 2006Yrdoba (Salvador, 2013), pero
fueron mayores a los de Formosa (Di Giacomo, 2@@s)de los horneros son mas
pequefios en masa corporal. Adicionalmente, sifmese calculd el éxito reproductivo,
varias nidadas fracasaron durante la etapa de &upsiacipalmente debido a la
depredacion, como ha sido reportado para Chasc@datz, 2006). Por udltimo, un
namero considerable de nidadas fueron abandonadss, puede haberse dado en
respuesta al parasitismo o picaduras de huevosp aemistré Aldatz (2006) en
Chascomus. Sin embargo algunas nidadas fueronzamtds enteras bajo los nidos, sin
indicios de parasitismo o picadura. Este comporatoino ha sido reportado antes para
la especie y quiza sea en respuesta a la manipuladificial de los nidos, aunque el
meétodo empleado no ha producido rechazos en o#fogjos (Fraga, 1980; Mason, 1985;
Aldatz, 2006).
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Los horneros son territoriales y los limites de tisitorios son estables entre
afios, mientras que los individuos que los ocupad@u cambiar (Fraga, 1980; este
estudio). Aunque las parejas pueden permaneceasidigrante mas de una temporada
reproductiva (Fraga, 1980; Aldatz, 2006), estouwdbservado posiblemente debido a
las pocas recapturas. Sin embargo, es frecueniagiparejas cambien entre temporadas
y que al menos un individuo se mantenga en eltdewi(Fraga, 1980). Dicho autor
registré que las hembras cambian de territorioeeafios, pero en Las Brujas ocurrid,
ademas de en hembras, también en un macho. Eroa@iémtispersion de juveniles, se
recapturaron dos hermanos (macho y hembra) naemesarea que luego se asentaron
y procrearon en territorios vecinos pero no ady#sero que evidencia que algunos
pichones tendrian poca dispersion natal. La bajaatidad y alta natalidad puede
establecer una poblacion “flotante” de individuase gno se reproducen, y que se
evidencia en el frecuente recambio de parejas afite (Fraga, 1980).

Los individuos capturados en Las Brujas tienen deedsimilares a las reportadas
en Cérdoba (Salvador, 2013), y aparentan ser hgenée mas pesados y tener tarsos mas
largos que en Buenos Aires (Aldatz, 2006). Por @do, en Las Brujas los individuos
son en promedio 47% mas pesados que en El BagualirifBla de Formosa) (Di
Giacomo, 2005). Los individuos no presentaron dfisimo sexual marcado, aunque los
machos tuvieron tarsos significativamente mas kugae las hembras. Aldatz (2006)
reporta que los machos son mas pesados, aunqa®heesvo en Las Brujas. Diferencias
sexuales similares en las medidas de tarso, aay e han encontrado en otras especies
de furnaridos, al igual que ausencia de dimorfisndas medidas del pico (Remsen,
2003).

En definitiva, el presente trabajo aporta datogsak acerca del sistema tordo -
hornero y abre la posibilidad de nuevos estudias apntemplen aspectos adicionales
acerca de esta interaccion. En primer lugar, geapectos sobre el rechazo de huevos
no pudieron ser resueltos por este trabajo. Paestigar qué atributo del tamafio de los
huevos explica los rechazos se podrian hacer expetos con huevos artificiales
disefiados especialmente para ello (i.e. que difisamente en largo o en ancho).
Adicionalmente, en poblaciones anilladas se podiatizar experimentos de rechazo
sobre individuos que se reproducen por primergoaea explorar si la regla que utilizan
es innata o aprendida. Por otro lado, queda abeepeegunta sobre si el mayor tamafo
de los huevos de tordo en Uruguay es una contmagkefeente al rechazo de huevos. Para
determinar esta hipotesis hacen falta estudios cpméemplen el efecto del tamafo

corporal sobre los huevos de las tordas a un lastooydel Rio de La Plata. En caso de
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que la contradefensa exista, seria un caso inteeesde adaptacion en el género
Molothrus por ser éste un grupo relativamente reciente empacacion con otras aves

parasitas.
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Anexos

A continuacion se presenta informacién adicionehbada durante este estudio,
gue contiene datos acerca de la historia natudahdeero no relacionada con su

interaccion con el tordo.

Individuos de Hornero Capturados

Se capturaron 124 individuos de hornero, la cadtida adultos y pichones
capturados y recapturados en diferentes afos sstnawen la Tabla A. Las medidas
morfométricas y peso de los adultos figuran englbld B.

Tabla A. Cantidad de individuos de hornero
capturados y recapturados por afio.

2010 2011 2012 Total

Adultos 19 17 32 68
Pichones 13 8 35 56
Recapturados - 5 6 8

Tabla B. Peso y medidas morfométricas de los individuo$teside hornero capturados. Las
medidas se expresan como media * desvio estandpa(s0) y mm (otras medidas). Se

detalla el rango y el tamafio de muestra.

Medida Media Rango n
Peso 64.81£5.13 56 -78 64
Tarso Derecho 38.61+1.69 35.44 - 43.00 36
Tarso lzquierdo 37.84+1.86 35.18 - 43.00 70
Culmen 25.52 £0.96 22.81-27.70 50
Culmen Expuesto 21.27+£0.71 19-87 - 23.75 36
Alto pico 5.11+0.21 4.58 -5.58 50
Ancho pico 4.54 +0.27 4.01-5.34 50
Apertura pico 26.48 £2.53 21.18-31.18 46
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Dimorfismo Sexual en Hornero

Se determind el sexo de 47 individuos adultos @8Mbras y 19 machos). Los
horneros no mostraron diferencias significativas@ipeso y morfometria entre machos
y hembras excepto en el largo del tarso, que fyrefsiativamente mayor en los machos

(Kruskal-Wallis p< 0.01). El resumen de las medidaissexo se presenta en la Tabla C.

Tabla C. Peso y medidas morfométricas de machos y hembragrdero. En la Ultima columna
se muestra la significancia arrojado por el tedeskal-Wallis. El peso se presenta en gramos
y las demés medidas en mm.

Hembras Machos

Media Rango n Media Rango n p-valor
Peso 65.42 £ 6.44 56-79 26 | 64.06+2.29 59-69 17 0.5
Tarso 37.06+1.6 31.78-41.06 28 | 38.73+2.26 32.12-43 19 0.002*
Culmen 25.2+£1.09 22.81-26.64 14| 25.8+0.82 24.22-27.26 13 0.17
Culmen Expuesto | 21.04 +0.78 19.87-22.38 8 | 21.84+0.84 20.9-23.75 8 0.12
Alto Pico 5.14+0.21 4.8-5.46 14| 513+0.12 4.81-5.33 13 0.98
Ancho Pico 4.53+0.2 4.28-4.88 14 | 452+0.31 4.02-5.27 13 1.00
Apertura Pico 25.84+199 21.23-2837 12| 25.86+2.27 2156-30.78 12 0.86

Territorios de Hornero

Durante el monitoreo de los nidos se obtuvo inf@igraacerca de los territorios
utilizados por los horneros en el area de esti&libien los individuos residentes en los
territorios cambiaron entre afos, los limites terales se mantuvieron relativamente
fijos por lo cual se pudieron delimitar. La ubicactiy delimitacion de territorios no se
estudié de manera sistematica y se presentan alagsléticos, basados en los sitios de
construccion de los nidos en afios sucesivos ylaaszdonde se divisaron los individuos
de cada pareja. Por lo tanto, los tamafios y lindigels territorios que se reportan son
arbitrarios, y no se reportan datos sobre solapdamie los mismos ni variacion entre
temporadas. Se definieron dos tipos de territori@srritorios Definidos”, donde se
registraron nidadas en mas de una temporada y/deds& conocia bien el area que
utilizaban los individuos de la pareja; y “Territtg Difusos”, donde se registraron
nidadas una sola vez y/o no se conocian las aneagtitjizaban los miembros de la pareja.
Ademas se ubicaron zonas donde la especie estgEnfe nidificando pero los nidos no
entraron en el estudio por ser de dificil accesbofés altos, edificaciones, postes de
lineas eléctricas). Se observaron 33 territoridwides y 28 territorios indefinidos (Fig.
A).
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Figura A. Ubicacion de Territorios de hornero en la zona de estudiest€e Territorios
Definidos. Rojo: Territorios Difusos. Amarillo: Areas dondecsastato la presencia de la
especie pero no se pudo acceder a los nidos y la zona no fue monitoreada.

Uso de los Territorios

Se recapturaron ocho individuos: cuatro hembras ynacho que mantuvieron
sus territorios en al menos dos afios sucesivosiaamo que cambid de territorio y dos
pichones que dispersaron a territorios cercanagien siguientes. La Tabla D muestra
los territorios y las parejas de cada individu@ptarado en los diferentes afios. La Figura
B diagrama el seguimiento de estos ocho individpagis parejas durante las tres

temporadas en superposicidén con sus territorios.
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Tabla D. Individuos de hornero recapturados en las difesst@mporadas reproductivas mostrando
el territorio que ocuparon y la pareja que tuviecada afio. Los primeros seis individuos fueron
capturados de adultos, y los ultimos dos cuandom@cdiones en el nido. S/Am Anillar.

2010 2011 2012

Individuo | Territorio | Pareja | Territorio | Pareja | Territorio | Pareja
?3702 | TDeflé S/A TDefl6 3799 TDefl6 3763
Q3712 | TDefl7 S/A TDefl7 S/A TDefl7 S/A
Q3713 | TDefl2 S/A TDefl12 3719 X X
23721 X X TDef14 S/A TDef14 3774
d 3723 X X TDefl15 S/A TDefl15 3775
d 3727 X X TDef18 3729 TDef28 3796
23796 | TDef20 | Pichon | TDef28 3724 TDef28 3727
d' 3799 | TDef20 | Pichon [ TDefl6 3702 X X

TDef20

TDef18

TDefl6

TDef14/

TDef15

Figura B. Ubicacion de los territorios (celeste) ocupados por los 8 thaigi de hornero recapturados. Se
indica en negro el nimero de anillo y sexo de los individuos que lo ocuparidned de color bajo el nimero
indica el afio en que dicho individuo ocupo el territorio (Verde — 2Raf — 2011, Azul — 2012). La linea
punteada une a los que formaron las parejas en cada afio, respetando el codigo de entordsaarftechas
amarillas indican movimientos entre afios, linea entera: cngrale adulto a otro territorio, linea punteada:
dispersién de pichon desde el territorio donde nacio (indicado corcuto@marillo alrededor del nimero) al
que disperso.
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