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CAPITULO 1.

TIPOLOGIA DE LA PUESTA
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1. INTRODUCCION.

Tradicionalmente se ha trabajado sobre el tamafio relativo de los huevos de aves en
orden a identificar las fuerzas ecologicas y evolutivas que regulan sus patrones, entre y

dentro de las nidadas (Drent y Daan, 1980; Véisédnem et al., 1972).

La inversion parental entre cada uno de los huevos refleja la probabilidad real de criar
con éxito ese afo (Birkhead & Nttleship, 1982; Rofstad & Sandvik, 1985), si bien parece que
la variacion del tamafio de los huevos entre nidadas depende de la cantidad de alimento
disponible para los padres ese ano (Wiebe & Bortolotti, 1996). Ademas el tamafio de los
huevos se ha relacionado con el éxito de eclosion, el nimero y reclutamiento de volantones

por nido y con la supervivencia de la hembra que los pone (Williams et al., 1993).

Es frecuente en muchas especies, que el tamafio de los huevos varie con la secuencia
de puesta (revisiones en Ojanen, Orell & Viisdnen 1981 y Slagsvold et al. 1984). La
explicacion a esta variacion se ha buscado en dos principales grupos de hipdtesis: adaptativas

o limitaciones energéticas (Slagsvold et al., 1984; Williams 1994)

También se ha apuntado una causa hormonal, asociada al principio de la incubacion
que puede provocar un menor tamafo de los ultimos huevos y se ha interpretado como no

adaptativa (Leblanc, 1987), aunque otros autores (Williams et al., 1993), la han interpretado
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como el mecanismo inmediato por el que se producen de forma adaptativa ultimos huevos

mas pequenios.

En cuanto a las explicaciones adaptativas de la variacién en la masa de los huevos,

podemos distinguir dos tipos bésicos.

1.- Ultimos huevos de mayor tamafio, que pueden ser un modo de compensar la
jerarquia de tamafios que se establece entre los pollos tras unas eclosiones asincronicas, se
trata pues de una estrategia para la supervivencia de todos los pollos (Pinkowski, 1975;

Howe, 1978, Rydén, 1978; Clark & Wilson 1981).

2.- Huevos finales mas pequefios, pueden aumentar la jerarquia de tamafios

establecida por las eclosiones asincronicas, siendo esta una estrategia de reduccion de nidada

(Parsons, 1970; 1975; O’Connor, 1979).

El uso de una y otra modalidad puede variar segin la estrategia reproductora de cada
especie (Slagsvold et al., 1984), incluso puede variar dentro de la misma especie dependiendo

de las condiciones ambientales (Murphy, 1994).

Los estudios sobre la variacion de tamafio de los huevos dentro de la misma nidada,

han mostrado una serie de patrones que podemos resumir en los siguientes grupos:

e Tamano decreciente con el orden de puesta: Gltimos huevos mas pequefos
(Slagsvold et al., 1984; Simmons, 1994; Bollinger, 1994)

e Tamaio creciente con el orden de puesta: primer huevo mas pequefio (Forbes &
Ankney, 1988), aumento del tamafio durante la secuencia de puesta (Howe, 1976;
Murphy, 1994; Stclair, 1996).

e Huevos intermedios de mayor tamafio (Leblanc, 1987; Stokland y Amundsen,
1988).

e Sin variacion dentro de la puesta (Murphy, 1994)

e Disminucion en el tamafio relativo del Gltimo huevo con el tamafio de puesta,

(nimero de huevos) (Heeb, 1994).
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Los patrones inter-camadas han sido menos estudiados, no obstante se ha observado
que los huevos mas grandes se dan en puestas mas tardias y que los huevos mas pequeios en

puestas de reposicion en habitats pobres (Galbraith, 1988).

En el rabilargo se da una estrategia reproductora especialmente interesante. Como se
describe en el capitulo 3 no se produce reduccion de nidada, a pesar de estar estrechamente
relacionado con especies reductoras, siguiendo una pauta de cebas totalmente contraria a la
que cabria esperar en una especie reductora (Capitulo 4). Segin todo esto resulta fundamental
ver si el tamafio de los huevos aumenta o disminuye con el orden de puesta apoyando una

estrategia de reductor o no reductor de nidada.
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2. MATERIAL Y METODOS.

Se realizaron diapositivas de 16 puestas en la Zona del Acebuche, un pinar de
repoblacion en el Parque Nacional de Donana y 6 en la zona de las Vifias en Andujar,
también sobre pinos de repoblacion en el afio 1991, mediante un sistema de anclaje para la
camara fotografica, que mantenia siempre ésta a la misma distancia de los huevos (véase
apéndice 1). Las diapositivas fueron proyectadas para medir las variables longitud y didmetro
mayor de cada huevo, lo que se hizo utilizando una regla transparente de pldstico, con una

precision de 1 milimetro, lo que determina una precision de 0,1 mm.

La cdmara usada fue una Nikon FE2 con un objetivo Nikkor de 50mm. En todas las
diapositivas se colocdé un mismo calibre para realizar la conversion de medidas una vez
proyectadas las imagenes. Este sistema, como se puede apreciar en el apéndice 1, facilita el
trabajo de medida, evita posibles roturas de los huevos al medir con un calibre y aumenta la

exactitud.

Como el peso de los huevos disminuye con la incubacién (O’Connor, 1984), se

calculo el volumen segln la siguiente ecuacion (Preston, 1974):

V=K*LB’
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Siendo L la longitud (eje mayor), B la anchura (eje menor) del huevo y K una
constante, en este caso se ha usado K= 0.51 (Hoyt, 1979) por ser la calculada para las

especies mas cercanas (de la Cruz 1990).

Para el calculo del volumen se ha realizado la media entre el valor calculado por la
formula antes descrita y el que se obtiene utilizando las correlaciones entre anchura y

volumen y longitud y volumen, especificas de rabilargo (de la Cruz 1990):

Longitud (eje mayor) — Peso r=0.587

Anchura (eje menor)— Peso r=20.751
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3. RESULTADOS.

Se presentan a continuacion las medidas medias obtenidas de los huevos en las dos

localidades en centimetros.

Huevol |Huevo2 |Huevo3 |Huevo4 |Huevo5 |Huevo6 |Huevo7

Zona 1 | Largo 2.64+0.13 |2.67+£0.11 [2.63£0.13 |2.55+0.12 |2.53+£0.14 |2.53+0.17 |2.57+0.19

N=16 | Ancho 1.96£0.08 |1.96+0.07 {1.96+£0.05 [1.95+£0.05 |1.92+0.06 |1.86+0.24 |1.98 +0.09

L/A 1.35+£0.06 | 1.35+0.05 | 1.33+£0.05 |1.31£0.05 |1.31+£0.06 |1.38+£0.22 |1.29+0.81

Volumen |[5.18£0.59 |5.26+0.54 [5.19+048 [4.97+0.41 [4.78£0.47 |4.61£1.09 [5.17+£0.79

Zona 2 | Largo 2.52+0.09 |2.6+0.08 |[2.55+£0.12 {2.58+0.13 |2.52+0.13 |2.53+0.08 |2.51+0.04

=6 Ancho 2.00+0.1 [2.00+£0.09 |2.00£0.07 |2.01£0.06 |2.00+0.09 |1.98+0.09 |2.03+0.05

L/A 1.26 £0.05 | 1.30+£0.07 | 1.27+£0.07 | 1.28+0.08 | 1.26+£0.06 |1.28+0.02 |1.23£0.06

Volumen |[5.19£0.66 |534+0.52 |5.25+0.52 {5.34+048 [5.18£0.69 |5.06+0.56 |5.28+0.34

(Zona 1, Dofiana; zona 2, Andujar)

Se han analizado las medidas de longitud y anchura de los huevos, asi como
longitud/anchura y volumen en las dos localidades para los distintos ordenes de puesta

(ANOVA), no habiéndose encontrado diferencias significativas en ningiin caso, por lo que
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para el resto de los andlisis se considerd el total de nidos de las dos localidades en su

conjunto.

Para el conjunto de los nidos se analizaron las medidas de longitud y anchura de los
huevos, asi como longitud/anchura y volumen con respecto al orden de puesta (Figuras 1, 2 3
y 4) obteniéndose solamente diferencias significativas en el caso de la longitud (ANOVA F=
2.39 p<0.031) que basicamente decrece con el orden de puesta (Figura 1) para el resto de
medidas se obtiene también una tendencia parecida aunque las diferencias no alcanzan la
significacion, si bien al final de la puesta se observa un ultimo huevo mas grande. Para ver
mas en detalle esta tendencia se analizaron las nidadas con un tamafio de puesta de 6 y de 7
huevos por separado y las graficas con los resultados se exponen en las figuras 5 a la 12.
Aunque en ningln caso se detectan diferencias significativas, la tendencia en ambos casos es
a disminuir las medidas de longitud, anchura y volumen con la secuencia de puesta con la
excepcion del ultimo huevo, que tiende a ser mas largo, mas ancho y con mayor volumen en
los dos tamafios de puesta (6 y 7 huevos). No obstante esta tendencia se puede apreciar que es
mas marcada en el caso de las puestas de 7 huevos donde sobre todo el volumen y la anchura
(Figuras 9 y 11) presentan medias mayores justo en el Gltimo huevo, aunque tampoco en este

caso son significativas las diferencias.

El cociente entre longitud y anchura de los huevos, disminuye progresivamente a lo
largo de la secuencia de puesta, aumentando en el huevo niumero 6 y disminuyendo en el 7.
Destaca el hecho de que las puestas de 6 huevos se comportan en este aspecto de forma
parecida a las de 7 pero como si les faltara el ultimo huevo. De todas formas tampoco en este

caso se detectan diferencias significativas.
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4. DISCUSION.

La ausencia de diferencias en cuanto al volumen de los huevos con respecto al orden
de puesta es un caso relativamente raro dentro de los paseriformes. De una revision de 15
trabajos publicados en los ultimos 6 afios, solo en uno de ellos (Murphy, 1994) en Sayornis
phoebe no encuentra diferencias con el orden de puesta cuando utiliza la estrategia de
reductor de nidada, mientras que cuando actiia como no reductor pone huevos mas grandes al
final de la puesta, lo que es interpretado como una forma de compensar las asimetrias de

tamafos producidas en los pollos por medio de las eclosiones asincronicas.

La estrategia reproductora utilizada por el rabilargo, donde no parece existir reduccion
de nidada deberia estar potenciada por unas secuencias de puestas en las que los ultimos
huevos fueran mas grandes (Slagsvold et al., 1984; Bollinger, 1994; Simmons, 1994). De esta
forma, las menores asimetrias de tamafo entre los pollos facilitan la tarea de igualar los pesos

que realizan los padres con sus estrategias de cebas.

La tendencia que se ha encontrado y que reduce el tamafio de los huevos con la
secuencia de puesta, aun no alcanzando la significacion, apoyaria una estrategia de reduccion
de nidada. El que no se detecten grandes diferencias entre los distintos huevos, es consistente

con las reglas parentales de cebas que se describiran mas adelante (capitulo 4).






CAPITULO 2.

ASINCRONIA DE ECLOSION Y
EXITO REPRODUCTOR.
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INTRODUCCION

La paradoja de la asincronia de eclosion ha sido tratada desde hace mucho
tiempo por los ornitdlogos. Asi Dunlop (1910) fue el primero en sugerir que la
incubacion temprana servia para proteger los huevos, siendo, la mortalidad de los
pollos mas pequetios vista como un enigma, y el fratricidio que provoca la reduccion
de nidada en rapaces, como un ejemplo de la naturaleza fiera de estas especies (Bent,
1961). David Lack (1947) present6 una solucion a la paradoja, sugiriendo una funcion
adaptativa para la mortalidad que resulta de las eclosiones asincrénicas. El propuso
que cuando el aporte de alimento sea impredecible durante la puesta, las hembras
pondran un nimero de huevos optimista. Si los recursos son escasos, la asincronia de
eclosion, facilita a los padres la reduccion del nlimero de sus crias, adaptandose a los

recursos disponibles, (hipotesis de la reduccion de nidada).

La hipétesis de Lack, fue rapidamente aceptada, en parte porque era una idea
elegante e intuitiva. No obstante, la hipotesis de la reduccion de nidada no fue
ensayada hasta los afios 70 (Howe, 1976; 1978; Werschkul, 1979). Desde entonces
hasta ahora numerosos trabajos han ensayado la hipdtesis de Lack en muy diversos
grupos zoolodgicos, pero los resultados obtenidos rara vez apoyan las predicciones
(Magrath, 1990; Amundsen & Slagsvold, 1991b), lo que ha llevado a proponer un

elevado numero de hipotesis alternativas (Magrath, 1990). Sin embargo, pocos
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estudios han examinado las condiciones ambientales o el comportamiento parental
durante el periodo de puesta para detectar los posibles beneficios de la incubacion
temprana. Con pocas excepciones (ej. Clark y Wilson, 1981; Hébert & Sealy, 1992;
Veiga, 1992) las investigaciones se han centrado en los patrones adaptativos de
asincronia y los experimentos realizados no han apoyado de manera irrefutable
ninguna de las hipotesis propuestas, por lo que hay un escaso avance en la

comprension de las causas de los patrones de asincronia en aves.

En el rabilargo, el inicio de la incubacion efectiva, no comienza hasta poco
antes de finalizar la puesta, en concreto Gonzalez (1996), afirma que se produce a
partir del 5° huevo en puestas con una media de 6, y de la Cruz (1990) en el penultimo
o antepenultimo huevo. Por lo tanto se produce una asincronia de eclosion,

transcurriendo de dos a tres dias entre el nacimiento del primer y ultimo pollo.

Dentro del conjunto de hipdtesis que se han planteado para la evolucion de la
asincronia de eclosion (Stoleson & Beissinger, 1995) (ver Introduccion General), hay
algunas que pueden ser descartadas en la especie que nos ocupa por las razones que a

continuacion se indican:

Un patrén de incubacién adaptativo, por limitacion de lugares de nidificacion
(Beissinger & Waltman, 1991) o por parasitismo (Kendra et al., 1988; Lombardo et
al,. 1989; Romagnano et al., 1990, Wiley & Wiley, 1980; Jakson, 1993), no parece ser
muy probable ya que estos factores no se han observado hasta ahora en la
reproduccion del rabilargo en su area de distribucion occidental. Por otro lado, el
rango de temperaturas en el sur de Espafia, en la época de nidificacion de esta especie,

no parece poner en peligro la viabilidad de los huevos durante la fase de puesta.

Hipotesis sobre patrones de eclosion adaptativos como son la de
manipulaciéon del sex-ratio (Slagsvold et al., 1986; Breitwisch, 1989) o la de la

“despensa” (Alexander, 1974) no son aplicables; en el primer caso, por no darse el
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elevado grado de dimorfismo sexual que es premisa y en el segundo, por la ausencia de

canibalismo en esta especie.

Hemos ensayado en esta especie las siguientes hipotesis:

Dentro del grupo de hipotesis sobre patrones de incubacién adaptativos, para
comprobar si la proteccion de los huevos (Dunlop, 1910; Swanberg, 1950; Oring,
1982) puede provocar en el rabilargo la incubacion temprana, analizaremos las tasas
de depredacion sobre huevos incubados y no incubados, es decir antes del comienzo

de la incubacidn efectiva.

El analisis de la reduccion de nidada resulta fundamental para comprobar
varias de las hipotesis sobre factores seleccionados por patrones de eclosion
adaptativos, por esto mas adelante se trata este aspecto, como base para testar las
hipotesis de reduccion de nidada (Lack, 1947; 1954; 1966; Ricklefs, 1965, Husby,
1986; Mock & Parker, 1986; Magrath, 1989) y del seguro (Stinson, 1979; Cash &
Evans, 1986).

Un estudio de la depredacion en las distintas fases y el éxito reproductor seran
la base para comprobar por ultimo, si la hipotesis del fracaso de la nidada de Clark y
Wilson (1981, 1985) puede explicar la asincronia de eclosion en el rabilargo como

regulador del tiempo total del ciclo de nidificacion.

En suma, se pretende analizar si el patréon de eclosiones asincronicas del
rabilargo, es adaptativo o si se trata de un efecto de un sistema de incubacion

adaptativo; asi como indicar cual es el periodo critico de la cria.

Paralelamente se analizard cuales son las causas de las pérdidas de los huevos y
pollos, cémo evoluciona la mortalidad diaria y si hay influencia de los 6rdenes de

puesta y de eclosion en la muerte o supervivencia de los pollos.
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MATERIAL Y METODOS.

La toma de datos se realizo en dos localidades y afios diferentes. Durante la
estacion reproductora del afio 1991 se hizo en la zona denominada “El Acebuche”
situada en el Parque Nacional de Dofiana (Huelva) y en 1992 en Sierra Morena en la
zona de “Las Vinas de Pefiallana” (Andujar, Jaén). La primera zona, donde se localiz6
un numero total de 52 nidos, corresponde a un pinar de repoblacion con una elevada
presion antrdpica, ya que es un merendero y dentro de la segunda se selecciond una
dehesa bastante aislada, con una muy baja presencia humana y alli se detecté un total
de 38 nidos (Véase capitulo 1 en que se utilizaron en 1991 nidos en esta misma zona

pero sobre pinos).

Los nidos de la colonia de Dofiana se revisaron diariamente desde la
terminacion de su construccion hasta la salida de los pollos del nido. Esta revision tuvo
lugar siempre aproximadamente a la misma hora del dia de manera que la periodicidad
fuese de 24 horas. Se registr6 la fecha de puesta de cada huevo y se fueron marcando
los mismos con un nimero pequeiio (2-3 mm aprox.) a rotulador de tipo indeleble

(Staedtler lumocolor 318) para identificar el orden de puesta.
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La eclosion de cada pollo fue registrada del mismo modo. Se marcaron con
colores en las dos patas mediante una clave de identificacion, con el mismo tipo de
rotulador. Estas sefiales se remarcaron diariamente hasta que los pollos empezaron a
tener cafiones, momento en el cual se anillaron con diferentes combinaciones de color.
El motivo de no anillar antes a los pollos, es el problema que se presenta, al intentar
los padres retirar las anillas del nido, que consecuentemente acarrea la expulsion

también del pollo (ver capitulo 4).

Se registraron las incidencias relativas a enfermedades y depredacion. Los
pollos que mostraron sintomas evidentes de disfuncion organica (coloracion
amarillenta del cuerpo, procesos inflamatorios, etc.) se consider6 que habian muerto
de enfermedad. La depredacion se asumié que habia ocurrido cuando una nidada
entera desaparecia. Ademads se considerd que existia una depredacion parcial dentro
de la nidada cuando desaparecieron pollos sanos, es decir, pollos que crecian de una
forma similar a sus hermanos y que no mostraban signos de enfermedad antes de su

desaparicion.

Consideramos muerte por inanicion cuando el pollo desaparece después de al

menos dos dias consecutivos de crecimiento cero o negativo.

En la colonia de Andujar se revisaron los nidos con una periodicidad de 2 a 4
dias, con la finalidad de obtener los datos relativos a éxito reproductor ya que
paralelamente se estaban tomando los datos relativos a la defensa del nido que se

exponen en el capitulo 5.
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RESULTADOS

Cuando la depredacion tuvo lugar sobre huevos, siempre se observo una
depredacion completa. Se detectd en dos casos una depredacion parcial de la nidada

en fase de pollos, desapareciendo en ambos casos uno de ellos.

No se observo ningin caso de muerte por inanicion.

El abandono de nidos siempre se produjo en fase de huevos. En 3 nidos se
detecto el abandono cuando tenian 2, 2 y 1 huevo respectivamente y en un cuarto con

la puesta completa de 7 huevos.

Se han calculado las tasas de depredacion diarias sobre huevos sin incubar,
huevos incubados y pollos. Para este andlisis se han considerado los dias en los que
coexistian y por tanto los depredadores podian elegir, entre los pares que se queria
comparar, es decir para la comparacion entre la tasa de depredacion sobre huevos sin
incubar y huevos incubados se consideraron un total de 43 dias de la estacion
reproductora en que habia los dos tipos sefialados de nidos y se calcularon las tasas de
depredacion sobre cada grupo (nidos con huevos sin incubar y nidos con huevos

incubados) teniendo en cuenta el nimero de nidos disponibles cada dia.
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La comparacion de la depredacion sobre nidos con huevos frente a nidos con
pollos se realizé de la misma forma, pero en este caso se sumaron todos los nidos con

huevos, tanto los incubados como los no incubados, siendo en este caso el nimero de

dias de 44.

Un test de Wilcoxon reflej6 que no existen diferencias entre las tasas de
depredacion sobre huevos incubados y sin incubar (z = 0.31 p = 0.75 n.s.) mientras
que entre las tasas sobre huevos y pollos si que existen diferencias significativas (z
= 2,27 p = 0.02) observandose una mayor tasa de depredacion sobre pollos que sobre

huevos.

No depredados
22%

Depredados
78%

Porcentaje de nidos depredados en Dofana (n = 45)
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Para probar las hipotesis seleccionadas sobre patrones de eclosion adaptativos
se estudio la reduccion de nidada en el rabilargo, no observandose ninguna muerte de
pollos por inanicidn, tan so6lo desaparecié uno de los pollos en tres nidos de los 22 que
llegaron a tener pollos en la colonia de Dofana, uno de ellos con claros sintomas de
enfermedad, y los otros dos, sin haber perdido peso en los dias precedentes a su
desaparicion, por lo que se considerd que habian sido depredados. Por lo tanto al no
darse la reduccion de nidada en el rabilargo, al menos en nuestra zona de estudio (ver
capitulo 3) no se puede explicar la asincronia de eclosion como un mecanismo
favorecedor de la reduccion de nidada, ni como una forma de asegurar la
supervivencia de al menos algin pollo en el caso de muerte por inanicion de parte de
la nidada, como propone la segunda de las hipdtesis que hemos analizado en este

apartado.

La cuarta hipotesis a analizar en este apartado es la que se refiere a la pérdida
de la nidada por depredacion diferencial sobre huevos o pollos. Si la probabilidad de
depredacion sobre huevos es mayor que sobre pollos, entonces la incubacion temprana
reduce el periodo de huevos en nido a costa de aumentar la duracién del periodo de
pollos. Por lo tanto el cociente entre la probabilidad de depredacion de pollos /
probabilidad de depredacion de huevos (Nest Failure Ratio) predice el patréon de
asincronia. Si el NFR es menor o igual a uno, la eclosion seria asincronica y si es
mayor de uno, sincronica. En nuestro caso NFR es mayor que 1 (1.26) ya que como se
ha visto la presion de depredacion aumenta tras el nacimiento de los pollos, no
obstante la eclosion es asincronica por lo que esta hipotesis tampoco explica la

incubacion temprana en el rabilargo.

En la tabla 1, se exponen los resultados referentes al éxito reproductor de cada
una de las dos colonias y los indices de eclosion, supervivencia y productividad de

ambas. No se han encontrado diferencias significativas entre ambas.
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Tabla 1. Numero de nidos construidos, nidos con huevos, con pollos, y con
volantones. IE= indice de eclosion; 1S= indice de supervivencia, IP= indice de
productividad. H= n° de huevos; P= n°de pollos; V= n°de volantones. Tras aplicar
un test de porcentajes no se obtienen diferencias significativas entre ninguno de los

grupos.

Empezados
Con huevos

N° de nidos Con pollos
Con volantones

Huevos
Numero Pollos

Volantones

IE (P/H)
Indices IS (V/P)

IP (V/H)

52
45
22
10

232
108
37

47%
34%
16%

38
35
17

189
87
29

46%
33%
15%

90
78
39
17

421
195
66

46%
34%
16%

n.s.
n.s.
n.s.

52



Asincronia de eclosion y éxito reproductor 53

En conjunto el 46% de los huevos eclosionaron (indice de eclosion), el 34% de
los pollos nacidos volaron (indice de supervivencia), y un 16% de los huevos puestos

completaron su desarrollo hasta volantones (indice de productividad).

De los 80 nidos que llegaron a tener huevos entre ambas colonias (véase tabla
2), el tamafno medio de puesta fue de 5,75 + 0.62, siendo el nimero de huevos mas
frecuente, 6 por puesta. Del total de nidos que llegaron a tener eclosiones (39), el
numero medio de pollos nacidos por nido fue de 5,01 + 0.84 y de 17 nidos en los que
vol6 al menos un pollo, el nimero medio de pollos que volaron fue de 4,12 + 0.77. No

se encontraron diferencias significativas en ninguno de los tres parametros entre las

dos localidades (Test Kruskal-Wallis, n.s.).

El coeficiente de variacién del numero medio de volantones, incluyendo nidos
en los que no llegd a volar ninguno, fue alto (1,26, X=1,69 £ 2,13), de forma que si no

se produce una pérdida total por depredacion, suelen volar todos los pollos que nacen.
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Tabla 2. Parametros reproductivos en las dos colonias.

X+DT
Max
Huevos Min
Total (nidos)

X+DT
Max
Pollos Min
Total (nidos)

X+DT
Max
Volantones Min
Total (nidos)

5,84+0,87 5,64x1,12  5,75%1,01

7 8 8
3 3 3
45 35 80

4,68t1,61 5,12+0,90 5,01+1,11

7 7 7
3 3 3
22 17 39

4,11£1,19 4,14+0,64 4,12+0,99

6 5 6
2 3 2
10 7 17

54
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DISCUSION

En el rabilargo se produce una eclosion asincronica, producto de una
incubacion que comienza antes de concluir la secuencia de puesta, n-2 segun la
nomenclatura indicada en el apartado Introduccion. Este hecho puede tener una
explicacion adaptativa o ser el resultado, bien de restricciones durante el periodo de

puesta, o de factores hormonales.

Hemos probado un grupo de hipdtesis dentro de las que proponen una
explicacion adaptativa. En primer lugar la hipdtesis de proteccion de los huevos; en
este caso las tasas de depredacion, no disminuyen después de comenzar la incubacion

efectiva, por lo que debemos rechazar esta hipotesis en el caso del rabilargo.

La explicacion en base a una reduccion del riesgo de parasitismo de incubacion
podria tener sentido ya que el rabilargo podria ser un buen hospedador para un
parasito de incubacion (Redondo y Arias de Reyna 1989), de todas formas los datos de
rabilargo como hospedador son muy raros, Friedman (1964) sefiala 11 casos de
nidadas de rabilargo parasitadas por crialo (Clamator glandarius) aunque Valverde
(1953) senala que esto no es lo comiin y no tenemos conocimiento de ningun otro caso
de parasitacion en condiciones naturales a pesar de que las dos especies comparten las

mismas areas en Espafia. Por otro lado Hosono (1983) indica el parasitismo de 5 nidos
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de rabilargo en su distribucion oriental por Cuculus canorus . Esta explicacion de la
proteccion ante parasitos de incubacion se ha puesto recientemente de manifiesto en
Agelaius phoeniceus (Clotfelter y Yasukawa, 1999), pero en el rabilargo la falta de

datos sobre parasitismo nos hace no poder considerarla como cierta.

En segundo lugar y dentro de las hipotesis que predicen patrones de eclosion
adaptativos, la hipdtesis de reduccion de nidada no esta de acuerdo con el hecho de
que no exista reduccion de nidada al menos en la poblacion que hemos estudiado de

rabilargos (Capitulo 3).

Por otro lado una jerarquizacién en el tamafio de los pollos se ha visto que hace
posible un menor gasto energético para su cria que en pollos del mismo tamano en las

mismas condiciones (Wiebe & Bortolotti, 1994).

Por ultimo y dentro de las hipdtesis que tienen en cuenta la duracion del tiempo
total del ciclo de nidificacion, rechazamos también la hipotesis de la pérdida de la
nidada ya que el valor obtenido para el NFR mayor de uno, predice segin esta

hipotesis eclosiones sincronicas.

En un gran nimero de las especies de aves en las que se ha buscado una
explicaciébn a su asincronia de eclosion ésta se ha encontrado en las diferentes
hipotesis que se han expuesto en el apartado de introduccion. En el caso de los
corvidos, que en todos los casos estudiados se ha visto que presentan reduccion de
nidada (Redondo y Castro, 1992; Soler, 1996; Soler, comunicacion personal) el
rabilargo supone una excepcion muy notable ya que como hemos ido sefialando ni la
hipotesis de la reduccion de nidada ni ninguna de las otras hipodtesis adaptativas
propuestas hasta ahora parecen explicar satisfactoriamente este comportamiento de

esta especie.
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Solo un trabajo mas detallado podra dilucidar si en restricciones de tipo
hormonal, de viabilidad de los huevos o de otro tipo se encuentra la explicacion de la

eclosion asincronica del rabilargo.






CAPITULO 3

REDUCCION DE NIDADA
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INTRODUCCION

El primer autor en poner de manifiesto que una o dos bocas hambrientas menos
significan una mayor cantidad de comida para los supervivientes y considerar este
hecho como una estrategia parental fue Lack (1947; 1954). El establecié en su
hipotesis, que la asincronia de eclosion seria un elemento clave para explicar las
asimetrias que facilitarian la posterior jerarquizacion de tamafios desembocando en la
reduccion de nidada. El término reduccion de nidada (“brood reduction”) ha sido
utilizado para referirse a la muerte de algunas de las crias de un intento reproductivo
en diferentes especies animales, ya sea por depredacion, inaniciébn u otras causas,
como las apuntadas por Lack (1947) para ajustar el nimero de crias a la capacidad de
los padres. En este trabajo vamos a considerar la reduccion de nidada en el sentido
estricto de mortalidad parcial dentro de una nidada debida a la rivalidad entre
hermanos (Mock, 1994), en este caso las muertes siempre se producen en los pollos

mas pequefios, que en la gran mayoria de los casos son los ultimos en eclosionar.
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Tal como sefiald6 O’Connor (1978) las condiciones para que se dé esta muerte

selectiva de algunas crias, pueden ser tres:

a) que la eficacia biologica inclusiva del hermano superviviente aumente después de la

pérdida de su hermano en cuyo caso se dara fratricidio, cumpliéndose:

S-D+%[(n-2)-S(S-1)]>Sm)+%[(n-1)-S(n)]

S(n-1) n+1

S (n) n

siendo
S = Probabilidad de supervivencia

n = N° de hermanos en competencia por los recursos

b) Desde el punto de vista de los padres, se dara infanticidio cuando se cumpla:

S(n-1) n

S (n) n-1

c¢) Por tltimo, en el caso de que la propia victima se vea favorecida, se daré suicidio

cuando se cumpla.
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S(n-1) n+1

S (n) n-1

Siempre en el caso de hermanos completos (padre y madre).

De estos tres umbrales, el mas facil de cumplirse es el primero, ya que los mas
directos beneficiarios de la desaparicion de un pollo son sus hermanos que van a
acaparar los recursos destinados al desaparecido. Esta vision de O’Connor difiere de
las previas de Lack (1954) y Ricklefs (1965) que interpretaron la reduccion de nidada

como una adaptacion exclusivamente de los adultos.

Por otro lado, diversos autores (Slagsvold, 1984; Simmons, 1994; Bollinger,
1994; Vifiuela, 1997) han encontrado una relacion entre el tamafio de los huevos,
segun la secuencia de puesta, dentro de una misma nidada y la existencia o no de
reduccion de nidada. Asi, por ejemplo, Murphy (1994) encuentra en Sayornis phoebe
una doble estrategia, en primavera se comporta como no reductora con eclosiones
sincronicas y masa de los huevos aumentando con el orden de puesta, mientras que en
verano se comporta como reductor de nidada con eclosiones asincronicas y masa de

los huevos que no varia con el orden de puesta.

En el rabilargo, tal como se ha visto en el capitulo 1, la masa de los huevos no
varia con el orden de puesta y las eclosiones son asincronicas, por lo que en principio
se podria pensar que utilizaria una estrategia de reductor tipico de nidada (Mock,
1994), pero no obstante tal como veremos en el siguiente capitulo, las reglas parentales
de cebas son justo las contrarias de las que cabria esperar en un reductor de nidada.

Por otro lado, el nimero de pollos que vuelan suele ser tipicamente menor al nimero
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de huevos puestos (ver capitulo precedente), por lo tanto cabe preguntarse que

estrategia reproductora sigue el rabilargo.

En este capitulo pretendemos verificar la existencia o no de reduccion de

nidada en el rabilargo, aspecto que aun no ha sido tratado en esta especie.
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MATERIAL Y METODOS

La toma de datos se realiz6 en la zona de El Acebuche, en el Parque Nacional
de Dofiana, durante la primavera de 1991. Una vez localizada la colonia, situada en un
pinar de repoblacion, se efectud un barrido diario de la zona para detectar los nidos
que se iban construyendo y una vez comenzada la puesta, se visitaron diariamente y se
marc6 el huevo puesto cada dia con un numero correlativo (ver capitulo 2) en el

extremo apical del huevo.

Desde el dia de la eclosion del primer pollo, se siguié diariamente el desarrollo
de los pesos de todos y cada uno de ellos hasta que salieron del nido. Se anotaron asi
mismo, todas las incidencias en cuanto a bajas, enfermedades, predacion, etc. Los
pollos se marcaron con tinta no toxica negra en las patas, siguiendo una clave de lugar
de colocacion de las marcas para la identificacion de cada uno. Fue necesario
remarcar los pollos cada dos o tres dias puesto que las marcas no eran indelebles, a

pesar de ello no se observo ninguna incidencia de estas marcas en su desarrollo.
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El peso se tomo siempre dentro de las tres primeras horas de luz del dia. Se
usaron dinamémetros de la marca Pesola con una precision de 0.2 gramos para pesos
menores de 10 gramos, 0.5 para pesos entre 10 y 50 gramos y un gramo para los pollos

que pesaban entre 50 y 100 gramos.



Reduccion de nidada 64

RESULTADOS

De los 45 nidos estudiados, 23 fueron depredados en fase de huevos, y en 12
conteniendo pollos (véase fig. 1). De los 22 nidos en los que lleg6 a haber pollos se
pudo seguir el desarrollo de 17 de ellos, en 12 de los cuales se perdid al menos un

pollo o huevo.

W Depredados en
huevos (n=23)

B Depredados en
pollos (n=12)
No depredados
(n=10)

Fig 1. - Nidos depredados y no depredados.
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Las causas de pérdidas que se detectaron fueron, huevos rotos, huevos que no
llegaron a eclosionar, huevos desaparecidos, pollos enfermos y pollos desaparecidos,

los resultados se muestran en la tabla 1.

N° de huevos/pollos N° de nidos

Huevos rotos

Huevos no eclosionados
Huevos desaparecidos
Pollos enfermos

Pollos desaparecidos

N (= (| \O| W
ISAE_NE SEEN JIO)

Tabla 1. - Causas que provocaron pérdidas de huevos y/o pollos.

En todos estos casos de pérdidas de huevos o pollos, los afectados son los
ultimos en eclosionar y en el caso de ser dos los afectados, estos son los dos tltimos.
Tan solo hay dos excepciones que son un huevo roto que es el segundo en orden de
puesta y un pollo depredado (inico caso de depredacion parcial) que es el primero en

nacer de su nido.

Un analisis para comparar las medias (ANOVA df=6,113 F=1.07 p=10.38
n.s.) de los volumenes entre los huevos exitosos y no exitosos no mostrd diferencias

significativas entre los dos grupos.

En los dos casos en que desaparecieron pollos, tuvieron lugar en un caso antes
de las 24 y en el otro antes de las 48 horas. En el primero de ellos no se pudo
comprobar si el pollo habia comido pero en el segundo si lo hizo, aunque menos que el
resto de sus hermanos en ese mismo dia (ver Fig 2). Si comparamos el aumento de
peso del pollo que desaparece con el aumento de peso de sus hermanos durante su

primer dia de vida resulta también menor.
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Fig 2.- Aumento de peso de cada uno de los pollos del nido 9, el dia anterior a

O Aumento de
peso (grs.)

AN

4,5

417]
3,5
317
2,5
217
1,51
117
0,51]
0.

\
|

\
|

\
|

Pollo Pollo Pollo Pollo Pollo Pollo
1 2 3 4 5 6*

la desaparicion del pollo mas pequetio. (Pollo 6).



Reduccion de nidada 67

O Aumento de
peso (grs.)

Pollo Pollo Pollo Pollo Pollo Pollo
1 2 3 4 5 6*

Fig. Aumento de peso de todos los pollos del nido 9 durante las primeras 24

horas de vida de cada uno de ellos.

La ganancia de peso media de cada pollo durante su primer dia de vida, en este

nido, fue de 1.28 £ 0.62 gr.

La ganancia media de peso en toda la poblacion durante el primer dia de vida

de los diferentes pollos fue de 1.32 + 0.67 gr. (rango desde —0.2 hasta 2.4 gramos).
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DISCUSION

A la vista de los datos obtenidos, el rabilargo se comporta como una especie no
reductora de nidada, ya que si bien el nimero de pollos que vuela (media 4.5 £1.36
rango 2-7) es menor al de huevos puestos (5.8 £ 0.86 rango 4—7) coincidiendo con
estudios sobre esta especia por otros autores (Pacheco et al, 1975; Aratjo, 1975;
Gonzalez, 1996; Muioz Pulido et al., 1990; De La Cruz, 1990), nunca se observa una
perdida de peso de los pollos mas pequeiios (s6lo evaluado en el presente estudio), en
el caso del nido 9 el pollo que desaparece gand peso aunque menos que sus hermanos.
Por otro lado, el mecanismo de cebas por parte de los padres evita estos desequilibrios

(ver capitulo 4).

Este hecho contrasta con la estrategia de cria del resto de los corvidos
(Redondo y Castro 1994, Soler 1996, Soler comunicacion personal) que se comportan
como reductores de nidada y en la urraca, especie en la que Redondo y Castro (1994)
estudiaron en detalle el mecanismo de reparto de alimento por parte de los padres se

observa un patron claramente opuesto (ver capitulo 4). El mecanismo de eleccion para
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las cebas por parte de los padres en especies reductoras, como la urraca, consiste en
seleccionar activamente los pollos mas grandes para alimentarlos, discriminando a los
mas pequenos, a pesar de que piden también por lo que alguno de ellos muere por
inanicion, en cambio el rabilargo selecciona los pollos mas pequetios (Capitulo 4) con
lo que va igualando los pesos. Debido a esta estrategia no se produce la reduccion de
nidada y no se produce la muerte por inanicion tal como se ha descrito en el resto de

trabajos sobre el tema (Lack, 1954; Ricklefs, 1965; Godfray, 1991; Mock, 1994).

Hasta ahora los mecanismos propuestos para la reduccion de nidada pasan
siempre por dejar de alimentar a los pollos menores, que van perdiendo peso hasta su
muerte por inaniciéon o de forma activa por padres o hermanos (Lack, 1947; Ricklefs,
1965, Godfray, 1991; Mock, 1994; Murphy, 1994; Reynolds, 1996; Mock & Parker,
1997). Por lo tanto en el rabilargo no parece, a la vista de nuestros datos, que se pueda
hablar de una reduccion de nidada, tan s6lo hemos encontrado un caso en el que un
pollo muere tras ganar menos peso que la media de sus hermanos, pero un hermano
que al igual que ¢él, también gand tan solo 0.5 grs. en su primer dia de vida, completod

su desarrollo con éxito.

Por todo esto cabe suponer que el rabilargo se comporta como una especie no
reductora, lo que parece ser una excepcion dentro de los corvidos. Si consideramos
reduccion de nidada en su sentido amplio, desde luego que en el rabilargo se producen
pérdidas de algunos de los miembros de la nidada, pero estas no parece que respondan
a los mecanismos que habitualmente se atribuyen a la reducciéon de nidada como un
mecanismo para disminuir la competencia entre los hermanos (Mock & Parker, 1997)
ademds apoya esta afirmacion la forma que tienen de distribuir el alimento a las
diferentes crias favoreciendo a las mas pequefias de forma que equilibran las
diferencias de peso entre ellas (ver capitulo 4). Asi pues el rabilargo constituye una
especie con una estrategia de cria diametralmente diferente en cuanto a distribucion de
alimento y regulacion del tamafio de la nidada, aspectos fundamentales dentro de la

biologia de la reproduccion y por lo tanto es potencialmente una especie crucial para
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comprender este complicado entramado de relaciones entre padres y crias y entre

hermanos.

En el caso del rabilargo se produce una aparente paradoja, ya que contrasta el
hecho de las eclosiones asincronicas, que en principio parecen favorecer la reduccion
de nidada, con las reglas parentales de cebas que favorecen la supervivencia de todos
los pollos (Hillstrom & Olsson, 1994). En una especie que no presenta reduccion de
nidada cabria esperar eclosiones sincronicas y no seria necesario igualar los pesos,
pero se ha visto que la asincronia de eclosion puede deberse a otro tipo de

restricciones (ver capitulo 2).

Como se vera en el capitulo siguiente, las reglas parentales de cebas que sigue
el rabilargo dificilmente pueden provocar una reducciéon de nidada tal y como esta
descrita en el resto de especies de aves puesto que los pollos menores siempre
recibirian alimento. Este modo de repartir el alimento por parte de los adultos en un
ambiente poco predecible como es el caso del mediterraneo podria ser fatal para toda

la nidada en un afio con escasez de recursos.

Quiza en el rabilargo lo que se esté dando sea un tipo de reduccion de nidada
en una fase muy temprana del desarrollo de forma que los padres eliminen los huevos
o pollos que calculen que son capaces de criar ese afo, logrando asi perder el minimo
de recursos en estos ultimos pollos, pero a la vez optimizar su eficacia biologica en un
afio bueno, en el que podrian criar con éxito a un mayor nimero de pollos, esto podria
explicar porque la mayor parte de las pérdidas que hemos observado se dan sobre los

ultimos pollos en eclosionar de cada nidada, ya sean sobre huevos o pollos.






CAPITULO 4.

PETICION Y REPARTO DE
ALIMENTO
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1. INTRODUCCION

Los pollos de la mayor parte de las aves altriciales y semialtriciales, presentan
comportamientos de peticion de alimento conspicuos. Estas sefiales segun la etologia
clasica serian estimulos clave que informarian a los padres de las necesidades energéticas

de las crias (Lorenz, 1935; Rydén & Bengtsson, 1980).

No obstante desde un punto de vista adaptacionista, estas sefiales se han
interpretado como demasiado costosas para la funcion que desempeiian (Stamps et al.,
1978; 1985; Harper, 1986, Smith & Montgomerie, 1991), tanto por aumentar el riesgo de
depredacion (Haartman, 1953; Newton, 1964; Perrins, 1965; Kilhan, 1977; Gochfeld,
1979; O’Brien & Dow, 1979; Harris, 1983; Haskell, 1998), como por suponer un gasto
energético para las crias que las emiten (Krebs & Dawkins, 1984; Harper, 1986).

En cuanto al riesgo de depredacion, hasta la fecha hay solamente cuatro estudios
que hayan intentado medir los costos de depredacion en las llamadas de peticion.
Redondo Y Castro (1992) encontraron que era mayor la depredacion sobre los nidos de
urraca (Pica pica) que presentaron unos niveles de peticion mas intensos. Haskell (1994;

1999) us6 nidos artificiales para demostrar que la probabilidad de detectar un nido era



Peticion y reparto de alimento 73

proporcional a las tasas de llamadas de peticion de alimento reproducidas por transmisores
de radio en miniatura. Halupka (1998), por su parte, estudid la incidencia de la
depredacion de nidos de Anthus pratensis por Circus spp. y encontro que la intensidad de
las llamadas de peticion de alimento de los pollos no tenia influencia sobre su
supervivencia. Halupka critica en su estudio que los autores precedentes no hayan tenido

en cuenta el comportamiento de los padres.

Actualmente se esta cuestionando hasta qué punto estas sefiales son tan costosas
y los diferentes autores no se ponen de acuerdo en este punto. Los estudios de McCarty
(1996), Leech & Leonard, (1996), Halupka, (1998) y Bachman & Chappell, (1998) ponen
de manifiesto un costo insignificante de las sefiales de peticion de alimento,
comparandolas con el de otros comportamientos de aves. Weathers & Anderson (1977) y
McCarty (1997), apuntan la posibilidad de un aporte anaerdbico de energia aun no
testado pero poco probable y Werhulst & Wiersma (1997) indican, en cambio, que este

pequefio gasto energético puede ser muy costoso para la supervivencia futura.

Si asumimos un elevado costo en las sefiales de peticion, los modelos teoricos
que se han propuesto para explicar este comportamiento, se basan en dos pilares
principales. La teoria de seleccion de parientes de Hammilton (1964), que predice un
conflicto entre padres y crias en especies con reproduccion sexual y cuidado parental,
debido a las diferencias genotipicas entre ambos, y el "Principio del Handicap" propuesto

por Zahavi (1975; 1977) que predice la sinceridad de las sefiales basandose en su costo.

En cambio si las sefiales de peticion de alimento no supusieran un gran coste
energético, seria posible modificar levemente los modelos existentes (por ejemplo
Godfray, 1995) contando con el efecto de los hermanos para prevenir el engafio para
explicar la sinceridad de las sefiales de peticion de alimento o la restriccion en la

intensidad de las sefiales (Mock & Parquer 1997).
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Una sefial sincera es aquella que muestra una relacion fiable y necesaria con
alguna cualidad del actor y que proporciona al receptor una estima adecuada de dicha
cualidad (Dawkins & Guilford, 1991). De acuerdo con el Principio del Handicap una
sefal solo puede ser sincera cuando la dificultad de su ejecucion esta relacionada con su
significado en cantidad y calidad (Zahavi, 1981). Pero como se ha sefialado anteriormente
perece que no queda claro que el coste de las sefiales de peticion de alimento en aves
altriciales sea elevado. No obstante, perece que la competencia entre hermanos podria en
si misma explicar la sinceridad de estas sefiales, sin que haya que apoyarse en un coste
excesivo de las mismas (McCarty, 1997); por lo tanto las relaciones entre los hermanos de
una misma nidada causadas por la transferencia de alimento por parte de los padres, son
en la actualidad un tema fundamental de estudio para dilucidar los patrones que rigen el

reparto alimenticio y la regulacion que tienen las sefales de peticion.

En las especies con nidadas multiples, cabe esperar un conflicto entre padres e
hijos asi como entre hermanos en cuanto a la distribucion de la inversion parental (Trivers,
1974; Dawkins, 1976; O’Connor, 1978) y existen pruebas de que el alimento aportado por

los padres es un recurso limitante para los pollos (Martin, 1987).

La intensidad de peticién no es el unico factor que determina qué pollo va a ser
alimentado por los adultos, el tamafio puede jugar también un papel importante. Un mayor
tamafio posibilita estar en mejores condiciones para la adquisicion del alimento aportado
por los padres y por lo tanto junto con la intensidad del comportamiento de peticion, es un
factor determinante de la capacidad competitiva de los pollos (Smith & Montgomerie,
1991). Por ejemplo los pollos pequeiios de Xantocephalus xantocephalus piden mas que
sus hermanos mayores, pero son alimentados menos (Price & Ydenberg, 1995). Similares

resultados se han obtenido en otras especies en las que los hermanos difieren en sus
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tamafios, como resultado de una eclosion asincronica (Rydén & Bengtsson, 1980;

Bengtsson & Rydén 1981; Drummond et al., 1986).

La competencia dentro de las nidadas puede dar lugar a relaciones de
dominancia determinadas por el tamafio relativo de los pollos (Ricklefs, 1965; Best, 1977;

O’Connor, 1978; Zach, 1982; Richter, 1984).

El principal factor que va a influir en las diferencias de tamafio entre los pollos
de una nidada es el proceso de eclosion asincronica (ver capitulo 1). El crecimiento
exponencial de los pollos en sus primeros dias de vida, se traduce en asimetrias de tamafo
entre los mismos tras completarse las eclosiones (O’Connor, 1884). Estas asimetrias de
tamafio pueden verse atenuadas o amplificadas a lo largo del desarrollo en funcion de las

reglas parentales de ceba.

En teoria cabria esperar que los padres cuiden preferentemente a las crias que se
encuentren mas necesitadas (Godfray, 1991) y/o posean un valor reproductivo mas alto

(Redondo & Carranza, 1989; Haig, 1990).

Abordamos este problema con el rabilargo (Cyanopica cyanus) en el que existe
una sociedad muy cooperativa, en la que facultativamente se encuentran ayudantes de
cria ("helpers") y los grupos familiares permanecen unidos después de la estacion

reproductora (Araujo, 1975; Gonzalez, 1996)

En el rabilargo no parece existir de reduccion de nidada (ver capitulo 3) de forma
que tras un proceso de eclosiones asincronicas, los pesos de los pollos se van igualando de
forma que la maxima simetria de pesos entre los hermanos de una nidada se da cuando

estos abandonan el nido.
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Esta homogeneizacion de pesos dentro de los pollos de un nido contrasta con la
de otras especies con reduccion de nidada, en las que una, o varias veces, segun el caso, a
lo largo de la cria se van intensificando las diferencias entre los pollos grandes y el mas
pequefio que termina por morir de inanicion u otras causas. Este es el caso de una especie
emparentada con el rabilargo, como la urraca (Pica pica) en la que los pollos mas
pequefios presentan un comportamiento de solicitacion intenso pero aparentemente no
obtienen mas cebas que sus hermanos mayores (Bengtsson & Rydén, 1983; Redondo &

Castro, 1992).

En este trabajo vamos a analizar las reglas parentales de cebas, asi como las
sefiales de peticion de los pollos, para establecer que criterios siguen los padres para la

distribucioén del alimento.
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2. MATERIAL Y METODOS.

La toma de datos se realizd en Montoro (Cordoba) en el afio 1998 en la zona
denominada "EI Risquillo", situada 3 Km. al norte de la ciudad, donde se encuentra una

colonia de rabilargo asentada en olivares.

Se han utilizado para este estudio un total de 33 nidos en los que se realizaron
visitas diarias para determinar el orden de nacimientos de los pollos y poder proceder a su

marcaje.

Para el reconocimiento individual de los pollos se utilizd una tinta no toxica, que
se aplicaba en distintas zonas de las patas siguiendo una clave numérica, de forma que

durante todo su desarrollo pudimos seguir individualmente a cada uno.

Los test se realizaron siempre durante las tres primeras, o tres ultimas horas del
dia. Se utilizaron nidos con pollos de entre 1y 14 dias de edad y solamente se realiz6 un

experimento por nido.
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Tras sacar a los pollos del nido y situarlos ordenadamente sobre un lienzo segun
su orden de eclosion, se les sometio a un test de peticion. Se utilizo, para provocar la
respuesta de peticion la reproducion del sonido de un rabilargo adulto al llegar al nido con

comida justo antes de cebar a sus pollos. . (Ver sonograma en la fig 1.)

Se tomaron las siguientes variables:

HAMBRE Se establecen tres categorias de intensidad de sefiales de peticion de

alimento, que son de mayor a menor.

1.- Abre el pico, aletea y se levanta sobre los tarsos
2.- Abre el pico solamente

3.- No pide

ORDEN. Orden en que levantan la cabeza. Asignando valores desde 1 hasta n,
siendo n el nimero de pollos. Si varios pollos levantan la cabeza a la vez se les asigna un

valor medio y los que no la levantan un valor de n.

LATENCIA. Es otra variable ordinal en funcion del tiempo que permanecen
pidiendo. Se le asigna el valor de 1 al que mas tiempo permanece con el pico abierto y n al
primero en cerrarlo, siendo n el nimero de pollos. Si varios pollos cierran el pico a la vez

se les asigna un valor medio y los que no lo abren un valor de n.

JERARQUIA. Es una variable subjetiva que ordena a los pollos en funcioén de su
intensidad de peticion, de forma similar a las variables anteriores. Es decir el valor 1
corresponde al pollo que a nuestro juicio pide alimento con una mayor intensidad y n al de

menor.
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Ademas se anotaba la fecha, el nido, la edad y el peso de cada pollo. Para tomar
el peso se utilizaron dinamoémetros de la marca Pesola (ver capitulo 3 para una
descripcion mas detallada). Se tuvo en cuenta que todos los pollos hubieran expulsado el
saco fecal antes de pesarlo puesto que de lo contrario podria quedar enmascarado el peso
de su ceba. Para ello solia ser suficiente con realizar el test de peticion, si alguno de los
pollos no lo expulsaba, bastaba con volver a reproducir la llamada de los padres y en los

casos mas reticentes tocar un poco con el dedo en el borde del pico.

Una vez realizado el test se volvian a subir los pollos al nido, donde previamente
se habia colocado una camara de video (Marca Canon, Modelo vm&8) con la que se

registraba el proceso de ceba.

Una vez finalizada la ceba se repetia el test de peticion, la expulsion del saco
fecal, y el pesaje, tras lo cual se subian y se volvia a filmar la siguiente ceba. Después de
esta segunda ceba se procedia solamente a pesar a los distintos pollos una vez eliminado el

saco fecal.

Durante la visualizacion de las grabaciones en 9 nidos se tomaron datos del
nimero de pollos cebados, nimero de cebas por pollo, y numero total de cebas por cada

aporte de alimento de un adulto al nido.

Paralelamente se midi6 el tiempo empleado por los pollos en tragar el alimento
que el adulto habia introducido en su nido, entendiéndose éste como el lapso de tiempo
que transcurrid entre que la comida es introducida en su pico y que este pollo vuelve a
abrir el mismo solicitando de nuevo alimento. Solamente se consideraron para estas

medidas los casos en que los hermanos continuaban solicitando alimento mientras el pollo
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focal tragaba, y tras conseguir tragar el alimento, inmediatamente continuaba pidiendo

junto con sus hermanos.

Cuando los adultos aportan alimento al nido realizan una serie de llamadas (fig.
1) que provocan la respuesta de solicitacion por parte de los pollos; también se midio el
tiempo que transcurrié entre las diferentes llamadas que los adultos realizaban en el nido,

en los diferentes aportes de alimento que se grabaron en video.

Para el calculo del tiempo empleado en tragar, se utilizaron 9 datos, en los que se
pudo apreciar con claridad en tiempo empleado por el pollo desde que recibe la ceba,
hasta que puede volver a abrir el pico tras oir el reclamo del adulto. Todo ello, dentro de
un mismo aporte al nido, sin que el adulto haya abandonado el borde del mismo. Las
edades de los pollos considerados varian desde 1 a 14 dias, habiendo tres en cada una de
las siguientes tres categorias, pequefios (1 a 5 dias) medianos (6 a 10 dias y grandes 11 a
15 dias), de forma que puede considerarse una muestra aproximadamente homogenea

entre diferentes los tamaios.

Se realizaron, ademas, cinco experimentos cambiando un pollo pequefio,
hambriento, de dos dias de edad, a nidos con 4 pollos mayores, con 10 a 12 dias. Se cebd
a los grandes hasta que pedian alimento s6lo abriendo el pico, pero no levantindose sobre

los tarsos, ya que de ese modo taparian por completo a los pequefios.
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3. RESULTADOS.

Para determinar como evoluciona la jerarquia de pesos dentro de los pollos de un
nido, se realiz6 una correlacion no paramétrica de Kendall. Observandose que existe
correlacion positiva y significativa (t=0.66 p<0.001 n=33 nidos) entre el orden de
nacimiento y el peso de los pollos. Esta correlacion se atenua con la edad, haciendose mas

independientes las variables peso y orden de nacimiento. (r=0.46 p<0.01 n=33).

Las cuatro variables medidas, que estan relacionadas con la intensidad de las
seflales de peticion, presentan correlacion significativa con la cantidad de alimento
recibido, lo que nos indica que una peticion mas intensa, parece que se ve recompensada

con una mayor cantidad de alimento.

HAMBRE 1 = -0.34 p<0.001
JERARQUIA t=-0.31 p<0.001
ORDEN 1 = -0.29 p<0.001
LATENCIA 1= -0.26 p<0.001
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Se encuentra asimismo una correlacion significativa entre el orden de nacimiento
y la cantidad de alimento recibido de forma que los pollos nacidos en ultimo lugar y por

consiguiente mas pequefios reciben una mayor cantidad de alimento. ( ==0.18 p<0.05 ).

Para ver si esta mayor cantidad de alimento recibida se debe a una mayor
intensidad de peticion de los pollos mas pequefios se realizd una correlacion entre el orden
de nacimiento y la variable hambre, no presentando un valor estadisticamente
significativo (= -0.09; p<0.19), al igual que ocurre si consideramos constante el aporte de
alimento (= -0.034; p<0.19), esto nos indica que los pollos no piden mas por ser mayores

o menores dentro de una nidada.

Realizando una correlacion parcial entre la cantidad de alimento que recibe un
pollo en funcién de su orden de nacimiento, eliminando el efecto de la variable hambre se
obtiene un valor de © = 0.28 (p<0.001), es decir al eliminar el efecto del hambre,
obtenemos un valor mayor de correlacion entre el orden de nacimiento y la cantidad de
alimento ingerido; lo que podemos interpretar como una eleccion por parte de los padres
que, a igualdad de hambre, alimentan a los pollos que nacieron antes, es decir, mas

pequenios.

Si todos hubiesen nacido a la vez, es decir, eliminando el efecto del orden de
nacimiento y por lo tanto también de las diferencias de tamafio, se atenua la correlacion

entre la cantidad de alimento recibido y el hambre ( t=0.27 p<0.01).

Estos resultados sugieren, que el elegir los padres para cebar a los pollos que mas
hambre tienen, estd también inducido por el orden de nacimiento que a su vez estd

directamente relacionado con el tamafo.
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Por tanto podriamos afirmar que, si todos los pollos presentan el mismo nivel de

hambre, los padres ceban a los mas pequefios.

El analisis de las 9 grabaciones de cebas nos permite obtener el numero medio de
pollos cebados, por cada aporte de alimento de un adulto al nido, que es igual a 2.66 +

0.86 con un rango de 2-4 cebas por pollo.

Visto el reparto que se produce del alimento aportado cada vez al nido (2.66
pollos cebados de media en cada aporte), cabe preguntarse como se efectia este reparto.
Reproduciendo los videos de las diferentes cebas se observo que el tiempo que emplea un
pollo en tragar el alimento y estar dispuesto para la siguiente ceba es de 14.13 + 7.63
segundos n = 9, superior al tiempo que emplea el adulto en volver a realizar otra ceba
mediante la emision de un sonido caracteristico que es respondido por los pollos con la
elevacion de las cabezas y apertura del pico; 1.31 £ 1.17 segundos n = 9. El pollo o pollos
que se encuentren en ese momento tragando el alimento que momentos antes han
introducido en sus picos no podrdn optar a la siguiente ceba. Con este mecanismo se
produce un mayor reparto del alimento aportado al nido, contribuyendo a que todos los

pollos puedan acceder al mismo homogeneizando los pesos.

Para comprobar si en el rabilargo ocurre igual que en otras especies con
reduccion de nidada en cuanto al abandono de pollos marcadamente mas pequefios se
realizaron cinco experimentos en los que se cambi6 un pollo pequeiio hambriento, a nidos
con 4 pollos grandes. En todos los casos los tres mayores triplicaban al menos el peso del
pequeno. Se cebo a los grandes de forma que pedian alimento s6lo abriendo el pico, pero
no levantindose sobre los tarsos, ya que de ese modo taparian por completo a los

pequeios. En los cinco casos los padres cebaron al pollo pequefio.
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4. DISCUSION.

Hasta la fecha, en las especies en que se ha estudiado el comportamiento de
peticion de alimento y las reglas parentales de cebas se ha obtenido un patron segin el
cual se da lugar a relaciones de dominancia determinadas por el tamafio relativo de los
pollos (Ricklefs, 1965; Best, 1977; O’Connor, 1978; Zach, 1982; Richter, 1984; Redondo
& Castro, 1992). Un mayor tamafio posibilita estar en mejores condiciones para la
adquisicion del alimento aportado por los padres y por lo tanto junto con la intensidad del
comportamiento de peticion, es un factor determinante de la capacidad competitiva de los

pollos (Smith & Montgomerie, 1991).

En el rabilargo no parece darse reduccion de nidada. A partir del nacimiento de
todos los pollos los padres alimentan a éstos de tal forma que van igualando los pesos

hasta la salida de los pollos del nido.

Las reglas parentales de cebas en el caso del Rabilargo difieren claramente de las
obtenidas en otras especies (por ejemplo, Rydén & Bengtsson, 1980; Bengtsson & Rydén,
1981, Drummond et al., 1986; Redondo & Castro, 1992). Mientras que lo normal, en
especies con reduccion de nidada, es que los padres elijan preferentemente a los pollos en
mejores condiciones competitivas, en el rabilargo ocurre justamente lo contrario. Esto

parece tener importantes implicaciones tanto en la explicacion del propio mecanismo de
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reduccion de nidada como en la evolucion de las sefales de peticion de alimento por parte

de las crias.

En cuanto a la reduccion de nidada, segin la hipotesis de Lack, los padres
realizaran una puesta optimista, de forma que en un afo de malas condiciones, su
comportamiento a la hora del reparto alimenticio, ajusta el tamafio de nidada a las
posibilidades de aporte de energia reales. Para que este mecanismo pueda llevarse a cabo
los patrones de reparto de alimento que se han descrito son, como en el caso de la urraca,
que los padres seleccionan pollos mas grandes preferentemente, de forma que, ante una
escasez de recursos, las asimetrias de tamafo se acentiian y cuando estas llegan a ser de
un tercio (Castro 1993), entre el pollo de menor tamafio y los siguientes los padres dejan

de cebar al pequeio que poco despué€s muere por inanicion.

En el rabilargo el patrén de cebas por parte de los padres es diametralmente
diferente y no permitiria un proceso gradual de reduccion de nidada como el descrito
tradicionalmente. No obstante se produce una eclosion asincronica provocada por un
inicio temprano de la incubacién, de la misma forma que ocurre con las especies con

reduccion de nidada tipica.

Uno de los principales temas de estudio en la actualidad, en relacion a las
implicaciones en el &mbito de evolucion de las sefales entre padres y crias, es explicar las
bases de la sinceridad de estas sefiales que en principio tenderian a la exageracion. De
acuerdo con el Principio del Handicap una sefial s6lo puede ser sincera cuando la
dificultad de su ejecucion esta relacionada con su significado en cantidad y calidad
(Zahavi, 1981). McCarty (1997) indica que la competencia entre hermanos podria en si
misma explicar la sinceridad de estas sefales, sin que haya que apoyarse en un coste

excesivo de las mismas. El presente estudio refleja otro posible mecanismo de control de
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la sinceridad de las sefales de peticion, este es la eleccion de los padres de los pollos mas

pequeiios en condiciones similares de hambre.

Por lo tanto tenemos que separar dos componentes a la hora de analizar los
patrones de cebas. En primer lugar las sefiales de peticion de alimento como un indicativo
que permite a los padres conocer las necesidades energéticas inmediatas de sus crias
(Godfray, 1995) y por otro el tamafo de los mismos, que no es una sefial en sentido
estricto pero que influye también en el reparto de alimento, puesto que los padres, al

considerarla como tal, evaluan en base a dicho tamafio, las necesidades mas a largo plazo.

Los resultados obtenidos en el experimento de cambio de un pollo pequefio a
nidos con cuatro pollos grandes, son especialmente significativos para proponer que el
rabilargo es una especie no reductora de nidada, al menos de forma similar a especies
relacionadas como la urraca, en las que cuando existe un desequilibrio de este tipo, los

pollos menores nunca reciben alimento (Castro, 1993)

El analisis efectuado, por medio de las grabaciones en video, del tiempo
empleado por los pollos en tragar el alimento, comparado con la frecuencia de reclamos
por parte de los adultos cuando se encuentran en el nido, constituye algo nuevo dentro del
analisis de las relaciones entre padres y crias en aves altriciales. El mecanismo hallado en
el rabilargo, es una forma clara de contribuir al mayor reparto del alimento aportado al
nido, y por lo tanto, junto con las reglas de cebas antes descritas, contribuye a la estrategia

de no reduccion de nidada descrita en el capitulo 3.






CAPITULOS.

DEFENSA DEL NIDO
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1. INTRODUCCION

La defensa del nido junto con el aporte de alimento a los pollos, son los principales
aspectos en los que se traduce la inversion parental en aves altriciales. La estancia en el
nido de los pollos es uno de los momentos mas criticos en la vida de un ave, siendo la
depredacion la mayor causa de mortalidad de los mismos. (Richlefs, 1969; Clark &

Wilson, 1981).

Muchos autores han destacado el aumento de la defensa con la edad de los pollos
(Montgomerie & Weatherhead, 1988; Viiiuela et al., 1995; Rytkonen et al., 1995). Para

explicar esta variacion de la defensa se han propuesto tradicionalmente dos hipdtesis.

La Hipotesis del Riesgo de Depredacion. (Skutch, 1976; Greig Smith, 1980),
predice que el aumento de la defensa respondera a la probabilidad mayor de depredacion
del nido conforme aumenta la edad de los pollos. Es decir, pollos de mayor edad, resultan
mas conspicuos, debido a que su tamafio, movilidad e intensidad de emision de sonidos,
por otra parte, el comportamiento de los padres determina también un aumento del riesgo
de deteccion del nido por el aumento de la tasa de cebas, a medida que van

desarrollandose. Todo ello conlleva que los depredadores puedan detectarlos con mayor
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facilidad. Como consecuencia, los padres, para compensar esta tendencia, deberian

aumentar su tasa de defensa del nido, a medida que sus pollos van creciendo.

La Hipotesis del Valor Reproductivo (Trivers, 1972; Barash, 1975; Andersson
et al, 1980; Curio et al, 1984; Redondo et al., 1989), considerado éste como la
probabilidad de sobrevivir un pollo hasta la siguiente estacién reproductora, predice que
los padres defenderan con mayor intensidad a los pollos en funcioén de las posibilidades

que tienen de perpetuar sus propios genes a través de sus posibles nietos.

La defensa sobre los pollos con capacidad para salir del nido o volantones es
decisiva, puesto que si la defensa es mayor en éste momento, se apoya la segunda
hipotesis, y si es menor la primera. Esto es debido a que los pollos, cuando completan su
desarrollo y se encuentran a punto de salir del nido, tienen la mayor probabilidad de
sobrevivir hasta la proxima estacion reproductora de todo su desarrollo, por eso, si este
pico en la posibilidad de reclutamiento de los pollos se ve acompaiada de un pico en la
defensa por parte de los adultos, apoyamos la hipotesis del valor reproductivo. En la
tarabilla (Saxicola torquata) (Greig Smith, 1980) y en la Urraca (Pica pica) (Redondo et
al., 1989) la defensa sufre un aumento significativo cuando los pollos son volantones, lo

que apoya la segunda hipotesis.

Para evitar un riesgo excesivo, muchas especies adaptan su defensa al tipo de
depredador o a la distancia de éste a las crias (Kruuk, 1964; Curio, 1975; Greig-Smith,
1980) no defendiendo si el depredador se mantiene a cierta distancia de la nidada o

defendiendo mas o menos intensamente segin se ponga en riesgo la vida del adulto.

Podria pensarse que ante diferentes tipos de depredadores se dieran diferentes
estrategias de defensa adaptandose a las diferentes caracteristicas de los mismos. Se han

realizado muy pocos experimentos en aves para estudiar si existen diferentes respuestas
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ante distintos tipos de depredadores, siendo aun mas escasos los realizados sobre especies
que presentan defensa comunal. Los estudios publicados se han realizado, utilizando
como depredador, unas veces cuervos enjaulados, otras depredadores disecados (Dale et
al., 1996; Blanco & Tella, 1997), o también maniquies o personas que se aproximaban a
los nidos (Alvarez, 1974; Sjoberg, 1994; Viiuela et al., 1995; Moreno et al., 1995; Amat

1996), no existiendo ningun articulo publicado que estudie este aspecto en el rabilargo.

Se ha visto que la defensa aumenta con la edad de las crias (Andersson et al.,
1980). Esto nos permite introducir un nuevo factor a considerar en la defensa del nido
como es la posible afectacion sobre la intensidad de ésta en funcion del tamafio de la
nidada y/o pollada. Por tanto, podriamos preguntarnos ;aumenta la defensa con el nimero
de huevos o pollos?. Para responder a esta pregunta debemos analizar las respuestas de

defensa de nidos con diferente tamafio de puesta y diferente nimero de pollos.

Otro aspecto importante es el hecho de agruparse para la defensa. Los patrones de
dispersion Optimos con respecto a evitar la depredacion en un habitat uniforme tendera a
ser de individuos solitarios en especies vulnerables y colonias agrupadas en especies con

defensa comunal (Stacey & Koenig, 1990).

Especies con defensa comunal antidepredadora consiguen una mayor eficacia de
la defensa cuanto mayor es el nimero de defensores (Kruuk, 1964; Anderson, 1976), lo

que favorece densidades mas altas de presas.

Por otra parte los animales pueden agruparse también para protegerse de los
depredadores en base a otros factores que reducen la tasa de depredacion, como son la
mejora de la tasa de vigilancia en grupo con respecto al individuo solo, el aumento del
efecto de disolucion, el efecto de confusion (Senar, en Carranza, 1994). Un grupo de

animales cuenta con una mayor tasa de vigilancia, con lo cual, cada individuo tiene un
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mayor tiempo para dedicar a la alimentacion (Lima & Dill, 1990). Por otra parte, la
probabilidad de ser atacado disminuye por el efecto de dilucion (Hamilton, 1971; Krebs &
Davies, 1987). Otro beneficio de vivir agrupados es el "efecto confusion", que se traduce
en la dificultad en seguir a un objeto en movimiento entre un grupo de objetos que
también se estan moviendo, por parte de las especies depredadoras (Krebs y Davies,

1987; Pulliam & Caraco, 1984).

Por otro lado el mantenerse unidos a la hora de construir los nidos puede ser
negativo. Se han realizado diversos estudios en Corvidos y Laridos, que frecuentemente
crian y se mantienen en colonias, y se ha comparado la depredacion de nidos agrupados
frente a nidos aislados, corroborandose que los nidos agrupados sufren una mayor tasa de
depredacion (Timbergen et al., 1967). La correlacion positiva entre la densidad de nidos y
la depredacion, también la detectaron Krebs (1971) y Dunn (1977). Seglin esto, la
depredacion parece favorecer la dispersion de las presas (Taylor, 1976), y por

consiguiente una distribucion espaciada de los nidos.

El rabilargo es una especie que habitualmente se encuentra en bandos y cria
colonialmente encontrandose desde colonias con mas de un nido por arbol, como en el
Valle del Tiétar (Munoz-Pulido et al., 1990), hasta otras con nidos separados 40 a 100 m
(Goodwin, 1986). Redondo et al. (1989) encontraron una densidad de 3.8 parejas por

Km?’, aunque como decimos la densidad de las colonias es bastante variable.

En el rabilargo se da una defensa colonial de la depredacion, (Hosono, 1975).
Ocasionalmente los rabilargos pueden criar en nidos aislados y se ha visto en estos casos
una presion de depredacion significativamente mayor que en los nidos de la colonia

cercana (Nechaev, 1974)
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En este trabajo estimamos la tasa defensiva en el rabilargo con respecto a la edad
de los pollos defendidos. Analizando si ésta aumenta de una forma directamente
proporcional al riesgo de depredacion, o si el valor reproductivo de la progenie, que sufre
un gran aumento justo después de abandonar el nido, desencadena las mayores tasas de

defensa.

Se ha visto en capitulos precedentes, que el rabilargo presenta una estrategia de
cebas que le permite homogeneizar los pesos dentro de la nidada, evitando la reducciéon de
nidada. Este mecanismo favorece que de cada nidada se incorporen varios individuos al
bando de invierno y se ha visto que en la siguiente estacion reproductora sobreviven
normalmente mas de un hermano de cada nido (de la Cruz comunicacion personal). Este
hecho contrasta con lo que ocurre en otras especies con reduccion de nidada tipica y
estrategias de cebas con preferencia al pollo mas grande (Ej. Urraca, Redondo & Castro

1992). Es estos casos suele sobrevivir exclusivamente el pollo més grande.

Se ha comprobado que en el rabilargo se da una alta cooperaciéon entre los
miembros de la familia (Hosono, 1982). Un aspecto de esta cooperacion es la defensa
comunal, de ahi que un estudio detallado de los mecanismos que rigen esta cooperacion
entre los individuos de la colonia pueda llevar a comprender mejor los resultados

obtenidos en los capitulos anteriores.
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2. MATERIAL Y METODOS

El trabajo se realizé en dos colonias en Sierra Morena Central. La primera en una
zona de olivar en Montoro (Cérdoba) y la segunda en una dehesa (Las Viias de
Pefiallana, Andujar) distantes entre si 40 Km. Por lo que segin Hosono (1982) puede

considerarse que existe intercambio genético entre ellas.

Una vez localizados los nidos (16 y 28 respectivamente) se realizaron
experimentos con tres modelos disecados: Buho real (Bubo bubo), como predador aéreo,

jineta (Genetta genetta), como predador terrestre y perdiz (4Alectoris rufa), como control.

Los experimentos consistieron en colocar los modelos en el suelo a una distancia
maxima de 2 metros de la vertical del nido, tras esperar la vuelta de los adultos se registrd
la respuesta durante diez minutos. Se hicieron tres réplicas por experimento, realizadas en
las primeras 3 horas de la mafana o ultimas de la tarde y separadas no mas de 12 horas

entre si. Se realizd6 un solo experimento por nido, registrando la respuesta con una
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grabadora. Los nidos, a la hora de la realizacion del experimento, fueron elegidos en

funcion del numero de huevos y/o pollos que contenian y la fase en que se encontraban.

Se analizaron las siguientes variables: nimero de huevos/pollos, edad de los
pollos, nimero de individuos que llegan a defender el nido, nimero total de gritos (ver
sonograma en la figura 1) emitidos por ellos y niimero de ataques que lanzaron,
entendiéndose como ataque un picado sobre el modelo llegando a tocar a éste o pasando
muy cerca. También se estandarizd el numero de gritos por individuo dividiendo el

numero total de gritos entre el total de individuos que llagaban a defender.

Para el analisis estadistico de los datos se realiz6 un Manova al conjunto de las
variables, con el que se aprecia entre qué pares existen diferencias significativas, asi
como la validez del modelo para realizar los siguientes Anovas, con los que se detectaran
diferencias por pares de variables. Por iltimo con un Test de Tukey se vera dentro de las

variables con diferencias estadisticas, en que pares se dan estas.

Para los analisis estadisticos, el periodo reproductor se dividid en tres partes de
igual duracion considerandose desde la puesta del primer huevo hasta que los ultimos

pollos salieron del nido.
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3. RESULTADOS

Para determinar si existen o no diferencias entre las colonias se realizd un
Manova, y no se obtuvieron diferencias significativas F=3.41 P=0.188, n=61 por lo que
para el resto de los analisis los datos se consideraron en conjunto, tampoco se encuentran

diferencias entre las réplicas (F=0.05, P=0.99).

Mediante Anovas se fueron comparando cada una de las variables dependientes.
Entre los dos lugares no se encuentran diferencias en ninguna de las variables medidas:
numero de individuos (F=3.31, P= 0.07, n=61), nimero de gritos (F=0.77, P= 0.38,
n=61), numero de ataques (F=2.88, P=0.092, n=61), numero de gritos/individuo (F=0.37,
P=0.34, n=61)
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Para ver si existe defensa diferencial ante los distintos modelos se realizdo un
Anova obteniéndose diferencias significativas en las 4 variables dependientes: nimero de

individuos, nimero de gritos, numero de ataques, numero de gritos/individuo.

Mediante el Test de Tukey apreciamos que no existen diferencias entre las
respuestas ante los dos depredadores, buho real (aéreo) y jineta (terrestre) y ambos
reciben una respuesta alta de defensa frente a la perdiz (control) que nunca recibe

respuesta.

Analizando la defensa conforme avanza el periodo reproductor no encontramos
ninguna diferencia en el nimero de individuos (P < 0.05), ni en el nimero de ataques (P <
0.05), mientras que con el numero de gritos (F=6.04, P < 0.01) y el numero de gritos por
individuo (P < 0.01) si encontramos diferencias siendo mayor la repuesta defensiva en el

centro del periodo reproductor.

Con respecto al tamafio de la puesta del nido solo encontramos diferencias en el
numero de ataques P < 0.01, F=3.29, de forma que se producen mas ataques en los nidos

en que se puso un nimero mayor de huevos.

Con la edad de los pollos encontramos diferencias con todas las variables de
defensa medidas siendo la respuesta defensiva mayor cuanto mayor es la edad de los

pollos.
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Numero de individuos F=454 (P<0.01)
Numero de gritos F=3.09 (P<0.05)
Numero de ataques F=645 (P<0.01)
Numero de gritos por individuo F=389 (P<0.01)

Numero de individuos, gritos y ataques en logaritmos en respuesta a los diferentes

modelos.
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4. DISCUSION

Con el rabilargo apoyamos la hipétesis del valor reproductivo, ya que los pollos
volantones reciben los esfuerzos de defensa mayores. Por lo tanto son los pollos con una

mayor probabilidad de reclutamiento los mas valiosos para los padres.

Uno de los pocos trabajos que tratan sobre posibles diferencias en las estrategias
defensivas frente a diferentes tipos de depredadores es el de Roel y Bossema (1982)
realizado con urraca. Ellos no encuentran diferencias entre la defensa ante humanos y un
cuervo enjaulado, en este trabajo hemos probado un depredador aéreo como es el Buho
real (Bubo bubo) y uno terrestre, la jineta (Genetta genetta). No encontramos diferencia en
la defensa ante depredador terrestre y aéreo. De lo que se podria explicar como una

similar presion de depredacion por parte de unos y otros.
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En cuanto al tamafio de nidada, con los datos disponibles no podemos decir que
haya diferente respuesta de defensa en nidos con distinto numero de huevos o pollos, ya
que solo hay diferencias en el nimero de ataques y no se dan en los tamafios de puesta

mas raros (3 y 4 huevos).

La intensidad de la defensa para cada una de las variables es distinta, de tal forma
las variables medidas por nosotros podrian ser encuadradas en diferentes categorias que a

continuacion se relacionan.

N° de individuos. Es la que menos expresa la defensa, ya que detecta menos

diferencias.

N° de ataques. El mayor riesgo que conlleva el ataque directo al depredador por
medio de picotazos, a pesar de tener un efecto disuasor mas efectivo, no suele ser
frecuente, por acarrear un alto riesgo para los defensores (Kruuk, 1964), es por esto que
dicho comportamiento sdlo se observa en ciertos casos, cuando el riesgo para la cria es
muy grande o cuando el valor reproductivo de los pollos alcanza sus maximos valores, por
esto solo nos detecta niveles muy altos de defensa, siendo mas dificil encontrar valores
distintos de cero en otras condiciones. El mayor valor de defensa se da cuando el valor
reproductivo de los pollos en el mayor, por lo que claramente se estd apoyando la

hipotesis del valor reproductivo.

El ntimero de gritos y el niumero de gritos por individuo son las que mas
diferencias nos detectan frente a diferentes condiciones, ya que las sefiales de alarma son
menos costosas y sobre todo probablemente debido a que la unién de los distintos

individuos de la colonia, produce un efecto disuasor bastante importante, ademas debido a
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la comunicacion interespecifica a la que se ya llegado por evolucidn convergente y
adquisicion de llamadas de alarma de elevadas frecuencias (Wilson, 1975), los gritos de
los rabilargos desencadenan respuestas defensivas multiespecificas (datos propios) contra

los posibles depredadores.
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En el capitulo 1, donde se analiza la tipologia de la puesta, se pone de manifiesto una
tendencia a reducir el tamafio de los huevos con la secuencia de puesta, que aun no
alcanzando la significacion, apoyaria en principio una estrategia de reduccion de nidada. Pero
segun se vio en el capitulo 3 en el rabilargo no parece existir reduccion de nidada. Por lo
tanto, cabria esperar que en la secuencia de puestas, los ultimos huevos tuvieran un mayor
tamafio (Slagsvold et al., 1984; Bollinger, 1994; Simmons, 1994). De esta forma, las menores
asimetrias de tamafio entre los pollos tras la eclosion facilitarian la supervivencia de los

pollos menores.

Por otro lado, tal como se ve en el capitulo 2, en el rabilargo comienza la incubacion
antes de concluir la secuencia de puesta, lo que produce una eclosion asincronica de los
pollos. Después de analizar las diferentes hipdtesis propuestas para la asincronia de eclosion
en otras especies de aves, ninguna parece explicar este comportamiento en el rabilargo. Es
posible que la jerarquizacion que se establece tras este tipo de eclosion, en el tamafio de los
pollos y que hace posible un ahorro energético en su alimentacion (Wiebe & Bortolotti,

1994) apoye el mantenimiento de esta estrategia de incubacion.

Es especialmente significativo el hecho de que en el rabilargo no parece, a la vista de
nuestros datos, que se pueda hablar de una reduccion de nidada, al menos segun los
mecanismos propuestos hasta ahora y que pasan siempre por dejar de alimentar a los pollos
menores, que van perdiendo peso hasta su muerte por inanicion o de forma activa por padres
o hermanos (Lack, 1947; Ricklefs, 1965; Godfray, 1991; Mock, 1994; Murphy, 1994;
Reynolds, 1996; Mock & Parker, 1997). Este hecho contrasta con la estrategia de cria del
resto de los corvidos de su misma area de distribucion (Redondo & Castro 1992, Castro,

1993; Soler, 1996, Soler, comunicacion personal)
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La clave que determina la diametral diferencia del comportamiento de la especie que
nos ocupa con respecto a otras especies de la misma familia radica en las reglas parentales de
cebas, que en el caso del Rabilargo difieren claramente de las descritas en otras especies (por
ejemplo Rydén & Bengtsson, 1980; Bengtsson & Rydén, 1981; Drummond et al., 1986;
Redondo & Castro, 1992). Mientras que lo normal, cuando existe reduccion de nidada, es que
los padres elijan preferentemente a los pollos en mejores condiciones competitivas, en el
rabilargo hemos demostrado que ocurre justamente lo contrario, los padres ceban
preferentemente a los pollos mas pequenos de forma que tienden a igualar los pesos a lo largo
del desarrollo. Esto ademas, es consistente con el hecho de que no se detecten grandes

diferencias de tamafo entre los distintos huevos.

Las reglas de cebas aqui demostradas, parecen tener importantes implicaciones,
tanto en la explicacion del propio mecanismo de reduccidon o no de nidada, como en la
evolucion de las sefiales de peticion de alimento por parte de las crias, proponiéndose otro
posible mecanismo de control de la sinceridad de las sefiales de peticion, al margen de las
explicaciones de Zahavi, (1981) segin el Principio del Handicap y de McCarty (1997) por la
competencia entre hermanos, que consiste en la eleccion de los pollos mas pequefios por

parte de los padres.

El andlisis de las grabaciones de video realizadas en los nidos, ha puesto de
manifiesto un mecanismo de apoyo a esta estrategia de cebas preferentes a los pollos
menores, no descrito antes, que contribuye al mayor reparto del alimento aportado al nido.
Esta distribucion de alimento se basa en el uso de una frecuencia de llamadas paternas para el
reparto de las cebas mayor que el tiempo empleado en tragar por parte de los pollos, evitando

que un pollo pueda acaparar la totalidad del alimento que lleva en una vez el progenitor.

Por ultimo, el estudio de la defensa del nido realizado en el capitulo 5, pone de
manifiesto la importancia del valor reproductivo de los pollos volantones para los padres, que
determina las mayores tasas defensivas. Esto estd probablemente relacionado con el hecho de
que en el rabilargo se produce un reclutamiento mayor que en otras especies relacionadas (De
la Cruz, comunicacion personal), como es el caso de la urraca (Redondo y Castro, 1992) y
podria ser la clave para explicar la estrategia de no reduccion de nidada y de cebas a los

pollos menores, ya que en este caso no parece ser tan importante alcanzar un peso
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determinado por parte de los volantones para asegurar su supervivencia, hecho éste que
podria explicarse por la cohesion entre los miembros en los bandos de invierno y la
cooperacion entre ellos en aspectos como la alimentacion, el uso de zonas de defensa, asi

como la defensa.
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Se recogen a continuacidon un extracto de las conclusiones expuestas en los resultados

de esta tesis:

e No se han encontrado diferencias significativas en el tamafio de los huevos, con
respecto a la secuencia de puesta, detectandose s6lo una tendencia significativa a

la disminucion de la longitud del huevo.

o [Esta especie presenta asincronia de eclosion, basada en un comienzo de la

incubacion antes de acabar la puesta.

e Ninguna de las hipotesis propuestas para explicar la asincronia de eclosion,

parecen explicar su existencia en el rabilargo.

e Los indices de eclosion (pollos nacidos con respecto al numero de huevos
puestos), de supervivencia (pollos que vuelan con respecto a nimero de pollos
nacidos) y de productividad (pollos que vuelan con respecto a numero de huevos
puestos) son del 46%, 34% y 16% respectivamente, sin embargo en los nidos en

que llegan a volar pollos, suelen hacerlo la totalidad de los que nacieron.

e El rabilargo no se comporta como una especie reductora de nidada, ya que nunca

hemos observado pérdida de peso de los pollos, ni mortalidad por inanicion.

e La estrategia de cebas en el rabilargo consiste en un reparto del alimento, con
tendencia a igualar los pesos de los pollos del nido, compensando las diferencias

ocasionadas por la asincronia de eclosion.

e El mecanismo de reparto de alimento a los pollos, estd determinado por la

utilizacion de llamadas mas frecuentes que el tiempo que tarda un pollo en tragar.

e La defensa de la nidada es mayor en el centro del periodo reproductor, en nidos

con mayor numero de huevos y en nidos con pollos volantones.
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A.J.REDONDO

Description of a method for filming nests.

It is described a kind of base for filming nests placed on trees which lets set the camera at
the distance you wish from nests.

Key words: Video, recording nests.

Alberto Jos¢ Redondo Villa. Animal Biology Department. Faculty of Science. University of
Cordoba. 14071 Cordoba.

Nowadays video appears as an essential tool in order to study animal behavior. In
the latest works in birds conduct, specifically in those which deal with reproduction
aspects, more and more authors record their data in video recordings which they can
analyze in detail later (Hofstetter & Ritchison 1998, Krebs et al. 1999). Even a software
programme is marqueted to take out this sort of facts (the Observer Video-Pro-System)

Video recordings have been frequently used for studying captive birds (Hirose &
Balsam 1995, Mondloch, 1995), however researchers increasingly begin using them in their
field works, being the parental care one of the issues in which this method is more and
more applied.

The main problem we meet when we try to make a nest recording is to put the
camera in such a position that the inside part of the nest can be seenwhith the minimum
interference in occupants’ behaviour.

Our proposal is based on the case of nests placed on trees in which the use of a
telephoto lens, setting the camera at a distance, would require to alter, in most cases, the
structure of the tree which hides the nest with the resulting risk of predation.

Then it is described a model of holder to seize the camera to the tree, this model
allows to place the camera at the position you wish without altering the branches which
surround the nest in a safe and discrete way.

It is a holder like a jack with a solded iron plate of 1.5 cm x 0.3 cm x 40 cm joined
by a screw to a second plate with the same dimensions, at the end of this one it is set a ball-
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and-socket joint with a screw which holds the camera. The kind of plates described bear
cameras up to 2 Kg. Its thickness can be fitted for larger and smallest cameras. As we can
observe in the picture the extremes of the jack wear solded a piece of knee of 10 cm which
prevents that the weight of the camera moves the bracket of the branches.

Enviado a Journal of Field Ornithology. Noviembre 1999
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Descripcion de un soporte para fotografiar huevos de aves.

A. J.REDONDO

It is described a kind of holder to photograph egg birds. This one allows to profit
from the taking of data with regard to the speed in the field and the accuracy in the later
analysis of them.

Key words: Fotografia de huevos, egg size, photograph egg.

Alberto Jos¢é Redondo Villa. Departamento de Biologia Animal. Facultad de
Ciencias Universidad de Cordoba. 14071 Cordoba.

Una buena parte de los estudios sobre reproduccion de aves consideran el tamafio
de los huevos como un dato fundamental para extraer sus resultados. El peso de los huevos
varia a lo largo de la incubacion, de forma que para poder comparar, seria necesario tomar
el peso fresco de todos los huevos de la nidada es decir pesarlos el mismo dia de la puesta.
Esto supone un elevado riesgo para el éxito reproductor de esa nidada aparte de un arduo
trabajo, para solucionar este problema se encuentran en la bibliografia formulas que
permiten calcular el peso fresco de los huevos a partir de las dimensiones, en concreto
didmetro mayor y didmetro menor.

Para tomar estas medidas se puede utilizar un calibre pero el riesgo de rotura de los
huevos y el tiempo empleado son elevados. Se propone aqui un sistema para tomar
diapositivas de la puestade forma rapida y homogenea.

Este sistema consiste en un soporte plano, con unos pequefios huecos donde se
alojan los huevos a partir del cual sale un astil de 45 cm (minima distancia focal de la
mayoria de la camaras reflex).al final del cual se coloca un tornillo donde se puede sujetar
una camara.

Se pueden tomar de esta manera diapositivas de los planos longitudinales y
transversales de los huevos, colocando alguna medida de referencia de forma que una vez
proyectadas el error en las medidas es minimo y al tener todas las diapositivas exactamente
la misma escala se facilita la extraccion de los datos ya sea de forma manual o por medio
del andlisis de imagenes por ordenador.
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Se describe un tipo de soporte para fotografiar huevos de aves que permite
optimizar la toma de datos en cuanto a la rapidez en el campo y la exactitud en el anélisis
posterior de los mismos.

Enviado a “Bulleti del Grup Catala D’ Anellament”. Noviembre 1999.
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