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RESUMEN.— Las aves parasitas de cria obligadas explotan el cuidado parental de individuos de
otras especies (hospedadores) que crian a la progenie parasita a expensas de su propio éxito
reproductivo. Los costos del parasitismo de cria seleccionan defensas antiparasitarias en la pobla-
cién hospedadora (i.e., adaptaciones que reducen el impacto del parasitismo). Esto, a su vez,
puede favorecer contraadaptaciones en la poblacién parasita, conduciendo a un proceso coevolutivo
de tipo “carrera armamentista” entre parasito y hospedador. En este trabajo se revisan las adapta-
ciones reciprocas entre un parasito especialista, el Tordo Pico Corto (Molothrus rufoaxillaris), y su
principal hospedador, el Tordo Musico (Agelaioides badius). Las defensas del Tordo Musico incluyen
el rechazo de las hembras parasitas, un comportamiento poco predecible de inicio de la puesta,
el rechazo de la puesta completa en nidos “superparasitados” y la discriminaciéon de juveniles
que difieren en apariencia de los propios. Estas defensas son parcialmente contrarrestadas por el
Tordo Pico Corto a través de un comportamiento elusivo y de una puesta rapida de huevos, un
estrecho monitoreo de los nidos y la evolucién de mimetismo visual y vocal del hospedador en
las crias parasitas. Estos resultados sugieren una “escalada armamentista” entre el Tordo Pico
Corto y el Tordo Miusico que abarca todo el ciclo de nidificacién. Futuros estudios de las
interacciones entre estas especies antes, durante y después del parasitismo podran mejorar la
comprensién de los procesos coevolutivos parasito-hospedador y la evolucion de la especializacién
en el uso de hospedadores en las aves parasitas de cria.

PALABRAS CLAVE: Agelaioides badius, coevolucién, mimetismo, Molothrus, parasitismo de cria.

ABSTRACT. ADAPTATIONS AND COUNTERADAPTATIONS BETWEEN THE SCREAMING COWBIRD (MOLOTHRUS
RUFOAXILLARIS) AND THE BAYWING (AGELAIOIDES BADIUS).— Avian obligate brood parasites exploit
the parental care of individuals of other species (hosts) that rear the parasitic offspring at the
expense of their own reproductive success. The costs of parasitism select for antiparasitic defences
in host populations (i.e., adaptations that reduce the impact of parasitism). This, in turn, may
favour counteradaptations in the parasite population, leading to a coevolutionary arms race be-
tween parasite and host. We review the reciprocal adaptations between a specialist brood parasite,
the Screaming Cowbird (Molothrus rufoaxillaris), and its primary host, the Baywing (Agelaioides
badius). The defences of the Baywing include the rejection of parasitic females, a little predictable
egg-laying behaviour, the rejection of whole “superparasitized” clutches, and discrimination
against juveniles that do not resemble their own. These defences are partially countered by the
Screaming Cowbird through an elusive behaviour and rapid egg-laying, a close monitoring of
host nesting activities and the evolution of visual and vocal mimicry of host young in the parasite
juveniles. These results suggest an escalated arms race between the Screaming Cowbird and the
Baywing through the entire nesting cycle. Future studies of the interactions between these species
before, during and after parasitism might improve the understanding of host-parasite coevolutionary
processes and the evolution of specialization in host use in brood parasitic birds.

Kty worbps: Agelaioides badius, brood parasitism, coevolution, mimicry, Molothrus.
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Las aves parasitas de cria obligadas ponen
sus huevos en nidos de individuos de otras
especies (hospedadores) que son los que
realizan todo el cuidado parental de las crias
parasitas. El parasitismo de cria implica una
reduccién en el éxito reproductivo de los hos-
pedadores debido a que las hembras parésitas
suelen remover o dafiar los huevos del hospe-
dador cuando visitan sus nidos (Davies y
Brooke 1988, Sealy 1992, Peer 2006, Spottis-
woode y Colebrook-Robjent 2007, Gloag et al.
2012) y a que los pichones parésitos pueden
incrementar directa o indirectamente la mor-
talidad de las crias del hospedador (Dearborn
et al. 1998, Davies 2000, Spottiswoode y
Koorevaar 2012). Los costos del parasitismo
favorecen la evolucién por seleccién natural
de comportamientos que reducen su impacto
en la poblacién hospedadora (i.e., defensas
antiparasitarias) que, a su vez, pueden selec-
cionar contraadaptaciones en la poblacién
pardsita que permitan contrarrestarlas (Roth-
stein 1990). Si esta “escalada armamentista”
continda, el resultado es un proceso coevolu-
tivo a través del cual evolucionan adaptacio-
nes reciprocas en el parésito y su hospedador
(Dawkins y Krebs 1979, Rothstein 1990,
Rothstein y Robinson 1998).

La defensa antiparasitaria mejor conocida es
el reconocimiento y rechazo de los huevos
parésitos por parte de los hospedadores. Esta
defensa ha conducido en algunos casos a la
evolucién del mimetismo de los huevos paré-
sitos con los del hospedador y a la formacion
de linajes hospedador—especificos en la pobla-
cién parasita (Brooke y Davies 1988, Marchetti
et al. 1998, Gibbs et al. 2000, Spottiswoode et
al. 2011). El rechazo de huevos parasitos es una
defensa eficaz en la medida en que protege al
hospedador de la mayor parte de los costos
del parasitismo. Sin embargo, no esta libre de
costos dado que el hospedador podria come-
ter errores al tratar de identificar y rechazar
el huevo extrafo, rechazando sus propios
huevos (Lotem et al. 1995, Davies et al. 1996),
y no evita los costos de remocion o destruc-
ciéon de huevos provocados por las hembras
parasitas cuando visitan los nidos.

Una defensa que permitiria a los hospeda-
dores evitar todos los costos del parasitismo
es impedir que las hembras paréasitas accedan
a los nidos. En ese sentido, una primera linea
de defensa comtn a muchas especies hospe-
dadoras es la agresion diferencial hacia los
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parésitos adultos (Robertson y Norman 1977,
Davies y Brooke 1988, Briskie y Sealy 1989,
Langmore et al. 2012), aunque atacar a las
hembras parésitas que se acercan al nido no
necesariamente impide el parasitismo (Robert-
son y Norman 1977, Gloag et al. 2013). Los
hospedadores también pueden disminuir el
riesgo de parasitismo al seleccionar sitios de
nidificacion que resulten menos detectables
o accesibles para los parasitos (Burhans 1997,
Clotfelter 1998, Moskat y Honza 2000). Sin
embargo, no hay suficientes evidencias por el
momento de que los patrones espaciales de
nidificacion de los hospedadores constituyan
adaptaciones antiparasitarias (ver revision en
Feeney et al. 2012).

Por su parte, los parasitos pueden presentar
adaptaciones morfoldgicas y comportamen-
tales que les permiten evadir o contrarrestar
las primeras lineas de defensa del hospedador.
Algunos estudios recientes sugieren que el
plumaje ventral barrado que presentan las
hembras del Cuclillo Coman (Cuculus canorus),
similar al de especies rapaces simpétricas,
puede inhibir la agresiéon por parte del hos-
pedador, facilitando el acceso a los nidos
(Welbergen y Davies 2011, Thorogood y
Davies 2013; pero ver Trnka y Prokop 2012).
En los tordos (Molothrus spp.), el monitoreo
de la actividad de los hospedadores desde
perchas o puntos de observacién cercanos, el
comportamiento subrepticio de las hembras
al aproximarse a los nidos y la puesta rapida
de huevos antes del amanecer podrian ser
adaptaciones de las hembras parasitas en res-
puesta a, o favorecidas por, las defensas de los
hospedadores (Davies y Brooke 1988, Gloag
et al. 2013).

Sila defensa frente a las hembras parasitas y
sus huevos fallan, los hospedadores pueden
todavia presentar defensas frente a los picho-
nes y juveniles parésitos. Esta tiltima linea de
defensa es la menos efectiva para reducir los
costos del parasitismo, pero aun asi puede
verse favorecida si incrementa el éxito repro-
ductivo futuro del hospedador (Davies 2000).
La discriminacién y rechazo de pichones para-
sitos han sido mucho menos estudiados que
las defensas en el estadio de huevos (ver revi-
si6n en Grim 2006), y existen argumentos ted-
ricos para pensar que en algunos casos no seria
adaptativo para los hospedadores rechazar a
los pichones parésitos (Lotem 1993). Sin
embargo, estos argumentos han sido desafia-
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dos recientemente en estudios con cuclillos
bronceados (Chrysococcyx spp.) y sus hospeda-
dores, que muestran que los padres son capa-
ces de rechazar a los pichones parasitos
mediante el abandono de los nidos parasita-
dos poco después de la eclosiéon (Langmore
etal. 2003) o a través de la remocidn activa del
pichoén parésito (Sato et al. 2009, Tokue y Ueda
2010). La evolucién del rechazo de pichones
puede favorecer como contraadaptacion el
mimetismo de los pichones parasitos con los
del hospedador, dando lugar a una “carrera
armamentista” entre parasitos y hospedado-
res en las etapas tardias del ciclo de nidifica-
cién (Langmore et al. 2003, 2011, De Marsico
et al. 2012).

El estudio de las adaptaciones reciprocas
entre parasitos y hospedadores es de funda-
mental importancia para comprender los
factores que moldean su comportamiento y
biologia reproductiva. En este trabajo se revisa
el estado del conocimiento acerca de las adap-
taciones del Tordo Musico (Agelaioides badius)
frente al parasitismo del Tordo Pico Corto
(Molothrus rufoaxillaris) y las posibles contra-
adaptaciones del parasito. El Tordo Pico Corto
es un parasito de cria especialista que tiene
como hospedador casi exclusivo al Tordo
Mdsico, aunque se sabe que utiliza secunda-
riamente otros dos hospedadores en algunas
partes de su distribucién (Fraga 1996, Mermoz
y Reboreda 1996, Mermoz y Fernandez 2003,
De Marsico etal. 2010, Di Giacomo y Reboreda
en prensa). Las tasas de parasitismo de Tordo
Pico Corto en el Tordo Mdsico pueden llegar
al 90-100% de los nidos y la mayoria de los
nidos parasitados reciben varios huevos para-
sitos (Mason 1980, Fraga 1998, De Marsico et
al. 2010). Bajo estas condiciones, es de esperar
que el Tordo Misico se encuentre bajo una
fuerte presion de seleccién para mantener
defensas antiparasitarias. De hecho, la notable
similitud que presentan los juveniles de Tordo
Pico Corto respecto de los de Tordo Mtsico
en la coloracién del plumaje y las vocalizacio-
nes, que no puede ser explicada por ancestrali-
dad comun (Lanyon 1992), sugiere una larga
historia coevolutiva entre parasito y hospeda-
dor a través de la cual la “carrera armamen-
tista” entre las partes ha escalado hasta las
etapas mas tardias del ciclo de nidificaciéon. A
continuacién se presenta una revisiéon de las
sucesivas lineas de defensa del Tordo Miisico
y sus posibles contraadaptaciones en el Tordo
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Pico Corto con el fin de aportar a una mayor
comprension de las interacciones coevolutivas
en este sistema parasito—hospedador.

ADAPTACIONES Y CONTRAADAPTACIONES
ANTES DEL INICIO DE LA PUESTA

La defensa mds temprana que pueden pre-
sentar los hospedadores frente al parasitismo
es evitar que sus nidos sean detectados por
las hembras parésitas. En el caso del Tordo
Misico, las altas tasas de parasitismo sugie-
ren la ausencia de adaptaciones para reducir
la detectabilidad del nido por parte de las
hembras del Tordo Pico Corto. El Tordo Misi-
co utiliza para nidificar nidos cerrados y volu-
minosos de otras especies como el Lenatero
(Anumbius annumbi), el Hornero (Furnarius
rufus), pijuis (Synallaxis spp.) y el Benteveo
Comaun (Pitangus sulphuratus) (Fraga 1998, De
Marsico et al. 2010), que resultan conspicuos
y accesibles para los parasitos, ademas de que
la propia actividad de los hospedadores puede
facilitar la localizacién de los nidos. La
observacién de adultos de Tordo Pico Corto
visitando potenciales sitios de nidificacién
(e.g., nidos inactivos de Lefnatero) a lo largo
de toda la temporada reproductiva sugiere
que el parésito utiliza tanto las caracteristicas
de los nidos tipicos del Tordo Misico como el
comportamiento del hospedador como sefa-
les para detectar las oportunidades de parasi-
tismo (De Maérsico, obs. pers.).

Una vez que el nido fue detectado, la siguien-
te barrera que puede presentar el hospedador
es impedir el acceso de las hembras parasitas.
El Tordo Misico ha sido descripto como un
feroz defensor de sus nidos y se han reportado
observaciones ocasionales de parejas repro-
ductivas expulsando a hembras de Tordo Pico
Corto que se aproximaban al nido (Hudson
1874, Fraga 1998). Sin embargo, para que este
comportamiento sea considerado una defensa
antiparasitaria es necesario demostrar que se
trata de una respuesta especifica del hospeda-
dor frente a los parasitos adultos y no una res-
puesta generalizada a la presencia de intrusos
cerca del nido. La manera mas utilizada para
distinguir entre estas alternativas es medir la
respuesta del hospedador frente ala presenta-
cién de modelos (e.g., especimenes montados
en posicién de vida) de la especie parasita y
de una o mas especies control (Robertson y
Norman 1977, Briskie y Sealy 1989). Esta téc-
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nica ha sido utilizada para evaluar si el Tordo
Msico es capaz de reconocer a las hembras
adultas de Tordo Pico Corto como una ame-
naza particular (De Mérsico y Reboreda
2008a). El experimento consisti6 en la presen-
tacion secuencial de tres modelos correspon-
dientes a hembras de Tordo Pico Corto, Tordo
Renegrido (Molothrus bonariensis) y Pecho
Colorado (Sturnella superciliaris) a parejas
reproductivas de Tordo Misico con nidos en
etapa de puesta de huevos (ver detalles en De
Marsico y Reboreda 2008a). Los modelos se
asemejaban en forma y tamano pero repre-
sentaban diferentes niveles de amenaza para
el hospedador. El Tordo Renegrido es un
parésito de cria generalista que utiliza como
hospedador al Tordo Misico, pero con una
frecuencia mucho menor que el Tordo Pico
Corto (aproximadamente el 13-26% de los
nidos; Fraga 1998, De Marsico et al. 2010),
mientras que el Pecho Colorado es una especie
completamente inofensiva para el Tordo
Masico. Las variables que se midieron fueron
el namero de ataques dirigidos a cada modelo,
la proporcién de tiempo que pasé al menos
uno de los miembros de la pareja reproductiva
a menos de 50 cm del modelo y la proporcién
de tiempo que pas6 el hospedador dentro del
nido mientras era presentado cada modelo
(De Marsico y Reboreda 2008a). Los resultados
de este experimento indican que las parejas
de Tordo Mtsico son capaces de reconocer a
las hembras de Tordo Pico Corto como una
amenaza particular. El hospedador respondi6
agresivamente frente al modelo de Tordo Pico
Corto en 14 de los 21 ensayos realizados, mien-
tras que frente a los modelos de Tordo Rene-
grido y Pecho Colorado respondi6 con similar
agresividad en solo 7 y 5 ensayos, respectiva-
mente. La respuesta agresiva consistio gene-
ralmente en sucesiones de picotazos sobre la
cabezay el cuerpo de los modelos y una espe-
cie de “marca individual” en la que uno o
ambos miembros de la pareja rodeaban al
modelo realizando despliegues de amenaza.
La frecuencia de ataques y la proporcion de
tiempo cerca del modelo fueron mayores
frente al Tordo Pico Corto que al Pecho Colo-
rado, mientras que la respuesta frente al Tordo
Renegrido fue intermedia (Figs. 1a y 1b). No
se detectaron diferencias entre los tratamien-
tos en la proporcién de tiempo que pasoé el
hospedador dentro del nido, probablemente
porque este comportamiento fue poco fre-
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cuente durante los ensayos (Fig. 1c; De
Marsico y Reboreda 2008a). Estos resultados
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Figura 1. Respuesta de parejas reproductivas de
Tordo Mtsico (Agelaioides badius) frente a modelos
de hembras de Tordo Pico Corto (Molothrus rufo-
axillaris), Tordo Renegrido (Molothrus bonariensis)
y Pecho Colorado (Sturnella superciliaris) presenta-
dos en forma secuencial a 1 m de distancia del nido
durante el estadio de puesta de huevos: (a) fre-
cuencia de ataques dirigidos hacia el modelo, (b)
proporcién de tiempo en que al menos un adulto
estuvo a menos de 50 cm del modelo, y (c) propor-
cién de tiempo en que al menos un adulto estuvo
en la entrada o en el interior del nido. Las barras
representan promedios +EE (n = 21). Letras
distintas dentro de las barras indican diferencias
significativas (P < 0.05) entre los tratamientos
(comparaciones a posteriori de la prueba de
Friedman).
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apoyan la idea de que la respuesta agresiva
del Tordo Misico frente a los adultos de Tordo
Pico Corto constituye una adaptaciéon anti-
parasitaria. 5i bien su efectividad para impe-
dir el parasitismo parece ser bastante limitada,
podria cumplir una funcién al dificultar el
monitoreo del estado del nido por parte de
las hembras parasitas mientras realizan visitas
de “prospeccién” de nidos de Tordo Musico
en busca de oportunidades de parasitismo.

Para las hembras parésitas, sincronizar su
puesta con la del hospedador es fundamental
para que sus crias sean viables (e.g., que sus
huevos tengan suficiente tiempo de incuba-
cién y sus pichones nazcan simultdneamente
con los del hospedador). Por lo tanto, la evo-
lucién de comportamientos que dificulten o
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Figura 2. (a) Distribucién de frecuencias de la
duracién del estadio de prepuesta del Tordo
Mdsico (Agelaioides badius) (barras blancas, n = 44
nidos) y de la latencia hasta el primer evento de
parasitismo de Tordo Pico Corto (Molothrus rufo-
axillaris) (barras negras, n = 40 nidos). (b) Relacién
entre la latencia hasta el primer evento de parasi-
tismo de Tordo Pico Corto y la duracién del esta-
dio de prepuesta del Tordo Mtisico (correlacion de
Spearman: r = 0.22, P = 0.17, n = 40 nidos).
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impidan la sincronizacién del parasitismo con
la puesta del hospedador podria mejorar el
éxito reproductivo del hospedador al reducir
la intensidad efectiva de parasitismo (e.g., el
namero de huevos parasitos que pueden
eclosionar). En este sentido, el Tordo Musico
presenta un comportamiento singular antes
de la puesta de sus huevos que ha sido pro-
puesto como una adaptacién para evitar la
sincronizacion del parasitismo (Mason 1980).
En la mayoria de los hospedadores el primer
huevo aparece generalmente entre unoy tres
dias después de que el revestimiento interno
del nido se encuentra listo, razén por la cual
el grado de terminacién del nido es, para las
hembras parasitas, una clave confiable del ini-
cio de la puesta del hospedador. Esto no ocu-
rre en el caso del Tordo Musico, ya que el inicio
de la puesta se puede demorar hasta tres se-
manas a partir de que el nido est4 listo, mien-
tras contintia defendiendo activamente el
nido (Hoy y Ottow 1964, Mason 1980, Fraga
1991, De Mérsico y Reboreda 2008b). Durante
este periodo de “prepuesta” es frecuente el
parasitismo de Tordo Pico Corto, pero esos
huevos parasitos son reconocidos como extra-
nos y removidos del nido por el Tordo Mdsico,
lo que representa una importante pérdida de
esfuerzo reproductivo para las hembras para-
sitas (HOy y Ottow 1964, Mason 1980, Fraga
1998, De Marsico y Reboreda 2008b). Se ha
estimado que, como minimo, entre un 14-30%
de los huevos de Tordo Pico Corto puestos en
nidos de Tordo Msico se pierden como con-
secuencia de estas fallas en la sincronizacién
que resultan en el rechazo de los huevos por
parte del hospedador (Fraga 1998, De Marsico
y Reboreda 2008b). El andlisis del efecto de la
duracién del estadio de prepuesta sobre la
sincronizacion del parasitismo indica que el
inicio de la puesta del Tordo Mfsico no es
completamente impredecible porque la distri-
bucién de frecuencias de la duracién de la
prepuesta no se ajusta a lo esperable por azar;
sin embargo, la duracién del estadio es lo sufi-
cientemente variable como para engafiar a las
hembras pardsitas e inducir el parasitismo
prematuro de los nidos (Fig. 2a; De Marsico y
Reboreda 2008b). La falta de asociacion entre
la duracién de la prepuesta y la latencia hasta
el primer evento de parasitismo desde que el
nido esta listo (Fig. 2b) apoya la idea de que a
las hembras de Tordo Pico Corto les resultaria
dificil predecir cuando ocurrira el inicio de la
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puesta del hospedador a partir del momento
en que el nido esta listo (De Marsico y Rebo-
reda 2008b). Esta falta de sincronizacion no se
observa en las otras especies hospedadoras del
Tordo Pico Corto, el Chopi (Gnorimopsar chopi)
y el Pecho Amarillo Comtn (Pseudoleistes
virescens), en las cuales el inicio de la puesta
ocurre de manera predecible poco tiempo
después de que el nido esta listo y casi la tota-
lidad de los eventos de parasitismo ocurren
luego de iniciada la puesta del hospedador
(ver Tabla 2 en De Mérsico y Reboreda 2008b).
Otra evidencia a favor de un efecto del com-
portamiento del Tordo Miisico sobre la sincro-
nizacién del parasitismo es que las hembras
de Tordo Renegrido también tienen problemas
para sincronizar el parasitismo con la puesta
de este hospedador. En sus principales hospe-
dadores las hembras de Tordo Renegrido
sincronizan con precision el parasitismo con
la puesta del hospedador mientras que alre-
dedor de un 50% de los huevos de Tordo
Renegrido que aparecen en los nidos de Tordo
Misico son puestos durante el estadio de
prepuesta (De Marsico y Reboreda 2008b). En
conjunto, estos resultados sugieren que la
duracién poco predecible del periodo de pre-
puesta del Tordo Musico constituye una
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Figura 3. Frecuencia promedio (+ EE) de visitas de
parejas de Tordo Pico Corto (Molothrus rufoaxillaris)
a nidos de Tordo Mdsico (Agelaioides badius)
durante los estadios de prepuesta (n = 13), puesta
(n = 13) e incubacién (n = 12). Letras distintas
dentro de las barras indican diferencias signifi-
cativas (P < 0.05) entre estadios (prepuesta vs.
puesta: prueba de Wilcoxon, puesta vs. incubacién:
prueba de Mann-Whitney).

Hornero 29(1)

respuesta adaptativa frente a la presiéon de
seleccion impuesta por la alta frecuencia de
parasitismo del Tordo Pico Corto.

Frente a la agresividad del Tordo Mdsico es
posible que se haya favorecido en el Tordo Pico
Corto un comportamiento elusivo y subrep-
ticio al momento del parasitismo. Reciente-
mente, la filmacién de nidos de Tordo Musico
usando microcamaras provistas de leds
infrarrojos y conectadas a un grabador digital
de video con temporizador ha aportado evi-
dencias directas de que el parasitismo de
Tordo Pico Corto ocurre antes del amanecer,
cuando la oscuridad es practicamente total, y
que las hembras pardsitas son capaces de
poner su huevo en cuestiéon de segundos una
vez que ingresan al nido, atin si encuentran
resistencia por parte del hospedador (ver
material electrénico suplementario en De
Marsico et al. 2013). También se ha sugerido
que los machos de Tordo Pico Corto, al acom-
panar a las hembras en las visitas a los nidos,
podrian distraer a los hospedadores, facili-
tando el acceso de las hembras a los nidos
(Mason 1987). Sin embargo, por el momento
no hay datos suficientes que corroboren esta
hipétesis, mas alla de las observaciones de
individuos marcados que sugieren la forma-
cién de parejas estables a lo largo de la tempo-
rada reproductiva y las visitas conjuntas de
machos y hembras a los nidos (Mason 1987,
De Marsico y Reboreda 2008b, Scardamaglia
y Reboreda 2014).

El comportamiento poco predecible del hos-
pedador, que dificulta la sincronizacién del
parasitismo, pudo haber favorecido como
contraadaptacion en las hembras parasitas un
monitoreo frecuente de los nidos y de la activi-
dad del hospedador. Varias lineas de evidencia
apoyan esta idea. En primer lugar, la observa-
cién sistematica u ocasional de nidos de Tordo
Mudsico indica que las visitas de Tordo Pico
Corto son habituales, ocurren durante todo
el dia (con mayor frecuencia por la mahana) y
generalmente involucran entre una y cuatro
parejas que pueden arribar al nido simulta-
neamente (Mason 1987, Fraga 1998, De Mar-
sico y Reboreda 2008b). En segundo lugar, un
analisis mas detallado indica que la frecuencia
de visitas de Tordo Pico Corto es igualmente
alta antes y durante la puesta del hospedador,
pero disminuye significativamente durante la
incubacién, cuando ya ha pasado la ventana
temporal para el parasitismo (Fig. 3; De Marsico
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y Reboreda 2008b). Esto no se debe a cambios
significativos en el nivel de vigilancia del nido
del hospedador, que se mantiene constante
desde la prepuesta hasta la incubacién (De
Marsico y Reboreda 2008b). Por tltimo, estu-
dios mas recientes de la actividad diaria de
hembras de Tordo Pico Corto y Tordo Rene-
grido a las que se les colocaron radiotransmi-
sores sugieren que la frecuencia de visitas de
las hembras de Tordo Pico Corto a los nidos
de Tordo Mdsico es mayor que la de las
hembras de Tordo Renegrido a los nidos de
Calandria Grande (Mimus saturninus), su hos-
pedador principal en el drea estudiada
(Scardamaglia et al., datos no publicados).
Estos resultados apoyan la idea de que las difi-
cultades que impone el Tordo Misico para la
sincronizacién del parasitismo han favorecido
una mayor frecuencia de visitas a sus nidos
por parte de las hembras de Tordo Pico Corto
en comparacion con otra especie parasita que
no enfrenta la misma dificultad. Seria intere-
sante evaluar esta hipdtesis estudiando el
comportamiento de monitoreo de nidos de las
hembras de Tordo Pico Corto en sus otros dos
hospedadores alternativos, que tienen un
comportamiento de inicio de la puesta mas
predecible que el Tordo Misico. Si la alta tasa
de visita de nidos de Tordo Misico es una
contraadaptacién del Tordo Pico Corto frente
a las defensas de este hospedador, entonces
es de esperar que la tasa de visitas a nidos de
sus otros hospedadores sea menor y compa-
rable a la observada en las hembras de Tordo
Renegrido en sus principales hospedadores.

ADAPTACIONES Y CONTRAADAPTACIONES
EN EL ESTADIO DE HUEVOS

Una vez que se ha producido el parasitismo,
la siguiente defensa que puede presentar el
hospedador es el reconocimiento y rechazo de
los huevos pardsitos. La forma usual de
evaluar experimentalmente esta defensa es
colocar en el nido un huevo parésito natural
o artificial y registrar si es aceptado o removido
del nido por el hospedador al cabo de un cierto
tiempo (Rothstein 1975, Davies y Brooke 1988).
Experimentos de este tipo realizados en nidos
de Tordo Misico usando huevos naturales de
Tordo Pico Corto y de Tordo Renegrido indi-
can que el hospedador acepta e incuba los
huevos parésitos puestos durante o después
del estadio de puesta, aun si difieren en apa-
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riencia de los huevos propios (Mason 1980,
Fraga 1998, De Marsico y Reboreda 2008a). Sin
embargo, se ha visto que el Tordo Misico
puede rechazar la puesta completa, incluyen-
do sus propios huevos, cuando la intensidad
del parasitismo durante la puesta del hospe-
dador excede un cierto umbral (Hoy y Ottow
1964, Mason 1980, Fraga 1998), estimado
recientemente en alrededor de tres huevos
parasitos (De Marsico et al. 2013). A través de
filmaciones del interior de los nidos se ha
podido determinar la técnica que utiliza el
Tordo Musico para remover los huevos del
nido: se inclina hacia adelante apoyado sobre
su pecho y comienza a mover rdpidamente sus
patas, como si estuviera corriendo en el lugar,
hasta que hace contacto con el huevo y lo
impulsa por encima del borde de la cdmara
del nido (De Marsico et al. 2013). La mayoria
de esos huevos quedan entre el exterior de la
camara y las paredes del nido, por lo que
pueden ser recuperados intactos en visitas de
inspeccién posteriores (Hoy y Ottow 1964,
Fraga 1998, De Marsico et al. 2013). El rechazo
de la puesta ocurre generalmente dentro de
las 24-48 h siguientes a la puesta del altimo
huevo del hospedador y, en la mayoria de los
casos, el nido es reutilizado para producir una
puesta de reemplazo al cabo de un periodo
de prepuesta variable (Fraga 1998, De Marsico
et al. 2013). Si bien las puestas de reemplazo
tienen la misma probabilidad de ser parasita-
das que las originales, el niimero de huevos
paréasitos que reciben durante el estadio de
puesta del hospedador es significativamente
menor y equivalente al que reciben los nidos
en los cuales el hospedador no rechazé la
puesta (Fig. 4, De Marsico et al. 2013). Estos
resultados sugieren que, si bien el rechazo de
la puesta completa no previene totalmente el
parasitismo, constituye una efectiva defensa
antiparasitaria al reducir significativamente el
namero de crias parasitas que debe cuidar el
hospedador.

El rechazo de la puesta completa por parte
del Tordo Misico indudablemente reduce el
éxito reproductivo de las hembras parasitas.
Sin embargo, resulta dificil pensar qué adapta-
cién reciproca podria haber evolucionado en
el parasito para contrarrestar este compor-
tamiento del hospedador. Una posible adap-
tacién seria que las hembras paréasitas
removieran un huevo del nido antes de cada
evento de parasitismo, de modo tal de man-
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tener un tamafno de puesta constante. Sin
embargo, las hembras de Tordo Pico Corto no
remueven huevos enteros sino que los perfo-
ran con su pico, y esos huevos danados son
posteriormente removidos del nido por el
hospedador (Hoy y Ottow 1964, Mason 1980,
Fraga 1998, De Mérsico et al. 2013). Si bien la
perforacién de los huevos también resulta en
la reduccién del tamafio de puesta, puede
tener como efecto colateral incrementar el
riesgo de que el hospedador abandone el nido,
disminuyendo los beneficios de este compor-
tamiento para las hembras parasitas (De
Marsico y Reboreda 2010). Por otra parte, el
Tordo Musico también parece presentar una
defensa especifica para evitar el dafo de sus
huevos, que consiste en “sentarse” firmemente
sobre los huevos mientras la hembra de Tordo
Pico Corto intenta parasitar el nido (ver mate-
rial electrénico suplementario en De Marsico
et al. 2013). Aunque este comportamiento no
evita el parasitismo (la hembra de Tordo Pico
Corto puede poner su huevo incluso sobre el
dorso de la hembra de Tordo Miisico mien-
tras esta sentada en el nido), parece funcio-
nar como una barrera protectora para los
huevos (De Mérsico y Reboreda, datos no
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Figura 4. Ntimero promedio (+ EE) de huevos de
Tordo Pico Corto (Molothrus rufoaxillaris) en nidos
de Tordo Musico (Agelaioides badius) durante el
periodo de puesta, en puestas que fueron recha-
zadas (n = 23), en puestas de reemplazo luego del
rechazo (n = 23) y en puestas que no fueron recha-
zadas (n = 60). Letras distintas dentro de las barras
indican diferencias significativas (P < 0.05) entre
puestas (rechazadas vs. de reemplazo: prueba de
Wilcoxon, de reemplazo vs. aceptadas: prueba de
Mann-Whitney).

Hornero 29(1)

publicados). Sin embargo, se necesitan maés
estudios para confirmar la funcién de este
comportamiento del hospedador. Otra posible
estrategia del parasito para contrarrestar la
pérdida de huevos debida al rechazo de las
puestas completas podria ser redistribuir su
esfuerzo reproductivo poniendo un mayor
namero de huevos de menor contenido ener-
gético, pero por el momento no hay datos sufi-
cientes para poner a prueba esta prediccion.
Aunque no se han encontrado evidencias de
que haya evolucionado en el Tordo Pico Corto
la puesta de huevos méas pequefios que lo es-
perado segtn su tamano corporal (Mermoz y
Ornelas 2004), se desconoce si las hembras de
Tordo Pico Corto presentan mayores tasas de
fecundidad o huevos de menor contenido
nutricional que otras especies del género
Molothrus.

Una caracteristica comdn a todas las espe-
cies de tordos es que poseen huevos con cés-
caras mas gruesas en comparacion a especies
no parésitas, lo que les confiere una mayor
resistencia frente al dafio por punciones
(Spaw y Rohwer 1987, Picman 1989, Mermoz
y Ornelas 2004). Algunos autores han pro-
puesto que el mayor grosor de la cdscara
podria ser una contraadaptacién frente al
comportamiento de rechazo de ciertos hospe-
dadores que perforan con el pico los huevos
parésitos antes de removerlos del nido (Spaw
y Rohwer 1987, Picman 1989). Sin embargo,
esa explicacion no se aplicaria al Tordo Pico
Corto dado que el Tordo Misico no perfora
los huevos antes de removerlos del nido (De
Marsico et al. 2013) y sus otros dos hospedado-
res, el Pecho Amarillo Comtn y el Chopi,
generalmente aceptan sus huevos (Mermoz
y Fernandez 2003, Di Giacomo y Reboreda en
prensa). Es posible que el mayor grosor de la
cascara de los huevos del Tordo Pico Corto esté
favorecido por la presién que imponen la com-
petencia intraespecifica y el comportamiento
de picadura de huevos de las hembras para-
sitas (Hudson 1874, Brooker y Brooker 1991).
El hecho de que el Tordo Masico también pre-
sente un mayor grosor de la cascara que lo
esperado segtin su tamafo corporal indirecta-
mente sugiere que serfa el comportamiento de
las hembras parasitas, y no el del hospedador,
lo que ha favorecido la evolucién de huevos
mas resistentes tanto en el parasito como en
el hospedador (Mermoz y Ornelas 2004).
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ADAPTACIONES Y CONTRAADAPTACIONES
EN EL ESTADIO DE PICHONES

La dltima linea de defensa que puede pre-
sentar el hospedador frente al parasitismo es
el reconocimiento y rechazo de los pichones
o juveniles parésitos (Langmore et al. 2003,
Sato et al. 2009, Tokue y Ueda 2010). En el
Tordo Mdsico no hay evidencias de que haya
evolucionado una discriminacion activa con-
tra las crias parasitas cuando estan en el nido.
Mediante experimentos de parasitismo artifi-
cial se ha visto que el Tordo Musico acepta y
cria normalmente pichones de Tordo Rene-
grido, disimiles en apariencia y vocalizacio-
nes de sus pichones (De Mérsico y Reboreda
2008a, De Marsico et al. 2010). Esos resultados
sugieren que el hospedador no discrimina ni
rechaza a los pichones parasitos, al menos
cuando comparten el nido con pichones pro-
pios (De Maérsico y Reboreda 2008a, De
Miarsico et al. 2010). Sin embargo, existen evi-
dencias de que, una vez que los pichones
dejan el nido, los adultos de Tordo Misico
dejan de proveer cuidado parental a los juve-
niles de Tordo Renegrido mientras contintian
cuidando de los juveniles de Tordo Pico Corto
ala par delos propios (Fraga 1998, De Marsico
et al. 2012). Por el momento, este es el tinico
caso bien documentado de discriminacién de
juveniles parasitos por parte del hospedador
(Davies 2000). Ahora bien, por qué ha evolu-
cionado en el Tordo Musico la capacidad de
discriminacion hacia juveniles extrafios y cua-
les son los beneficios de este comportamiento
para el hospedador resulta enigmaético. A esa
altura del ciclo de nidificacion es de esperar
que el riesgo de cometer errores de reconoci-
miento al tratar de rechazar a los juveniles
extrafios exceda los potenciales beneficios del
rechazo, dado que el hospedador ya pagé la
mayor parte de los costos del parasitismo. Mas
aan, en el Tordo Musico, que es un hospeda-
dor con cria cooperativa, los costos del para-
sitismo durante el estadio de pichones y
juveniles estarian atenuados por la presencia
de otros adultos ademés de los padres (i.e.,
“ayudantes en el nido”) que participan del
cuidado de las crias (Fraga 1991, Ursino et al.
2011). Sin embargo, es posible que la discri-
minacién de juveniles en el Tordo Musico haya
evolucionado como una adaptacién especifica
frente al parasitismo si el hospedador incre-
menta sus posibilidades de supervivencia o
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reproduccién futuras a partir de reducir la
inversion parental en los juveniles parasitos.
Otra posibilidad es que el rechazo de juveni-
les extrafios sea la expresion de preferencias
preexistentes del hospedador por determina-
das claves visuales o actsticas propias de su
especie y relacionadas con el comportamiento
de cria cooperativa, més que una adaptacién
en respuesta a los costos del parasitismo en la
etapa juvenil.

El comportamiento de discriminacién del
Tordo Misico hacia los juveniles extrafios es
probablemente la fuerza selectiva que ha con-
ducido a la evolucién del mimetismo de los
juveniles del hospedador en el Tordo Pico
Corto (Fraga 1998). Un estudio detallado de
la coloracién del plumaje de juveniles de
Tordo Miisico, Tordo Pico Corto y Tordo Rene-
grido usando espectrofotometria de reflectan-
cia y modelos de discriminacién visual en aves
para cuantificar el grado de similitud indica
que los juveniles de Tordo Pico Corto, pero
no los de Tordo Renegrido, serian indistin-
guibles de los de Tordo Misico no solo para el
0jo humano sino también desde la perspectiva
del hospedador (De Mérsico et al. 2012). De la
misma manera, el analisis de las vocalizacio-
nes de pedido de alimento de los juveniles de
esas tres especies ha aportado nuevas eviden-
cias de que la similitud entre los juveniles de
Tordo Pico Corto y Tordo Misico se extiende
también a nivel vocal (De Marsico et al. 2012),
tal como habia sido sugerido previamente por
Hudson (1874) y Fraga (1998). Més reciente-
mente, distintos experimentos de reproduc-
cién de vocalizaciones de pedido de alimento
de juveniles de Tordo Pico Corto, Tordo Rene-
grido y conespecificos en las cercanias de
nidos activos de Tordo Musico en etapa avan-
zada de pichones (9-11 dias de edad) han
revelado que las claves actsticas juegan un
papel importante en la discriminacién entre
juveniles propios y extrafios (Lama y De
Mérsico, datos no publicados). En estos experi-
mentos el Tordo Msico responde més rapida-
mente y con mayor intensidad frente a
vocalizaciones de juveniles de Tordo Pico
Corto y de su propia especie que frente a las
vocalizaciones “no miméticas” de Tordo Rene-
grido (Lama y De Marsico, datos no publica-
dos). Los resultados sugieren fuertemente que
la similitud vocal con el hospedador en los
juveniles de Tordo Pico Corto es adaptativa y
cumple una funcién importante atrayendo la
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Tabla 1. Resumen de las potenciales adaptaciones del Tordo Mtsico (Agelaioides badius) frente al parasi-
tismo y las contraadaptaciones del Tordo Pico Corto (Molothrus rufoaxillaris) a lo largo del ciclo de

nidificacion.

Estadio

Adaptaciones del hospedador

Contraadaptaciones del parasito

Antes de la puesta
hembras parésitas

Inicio de puesta poco predecible

Defensa del nido y rechazo de

Comportamiento elusivo y puesta rapida
de huevos
Alta tasa de visitas a los nidos

Rechazo de huevos “prematuros”

Después de la puesta
Etapa juvenil

Rechazo de puestas completas
Rechazo de juveniles no miméticos

Mimetismo visual y vocal del hospedador

atencién del hospedador una vez fuera del
nido. Queda por resolver si la similitud visual
y vocal de los juveniles de Tordo Pico Corto
eslaresultante de una “carrera armamentista”
entre pardsito y hospedador (i.e., una contra-
adaptacion) o de la explotacion sensorial del
hospedador.

SINTESIS Y PERSPECTIVAS FUTURAS

En este trabajo se ha presentado una revi-
sion del estado actual del conocimiento acerca
de las adaptaciones y contraadaptaciones
entre el Tordo Pico Corto y su principal hospe-
dador, el Tordo Msico. La informacion dis-
ponible hasta el momento sugiere la evoluciéon
de adaptaciones reciprocas entre estas espe-
cies que reflejan una “escalada armamentista”
entre parasito y hospedador (Tabla 1). De las
adaptaciones del hospedador, el comporta-
miento poco predecible de inicio de la puesta
sumado al rechazo de huevos parasitos pues-
tos “prematuramente” en el nido, y el rechazo
de las puestas completas cuando el niimero
de huevos parasitos supera a los huevos pro-
pios, parecen ser las defensas més efectivas
frente al parasitismo, y las mas dificiles de
contrarrestar por el parésito. Las contra-
adaptaciones del Tordo Pico Corto en respues-
ta a estas defensas del hospedador parecen
ser el monitoreo més frecuente de los nidos y
un comportamiento elusivo al momento del
parasitismo. En la etapa juvenil, la discrimi-
nacién del Tordo Mdsico hacia juveniles que
difieren en apariencia de los propios parece
ser la fuerza selectiva que condujo al mime-
tismo reciproco de los juveniles del hospeda-
dor en el Tordo Pico Corto. Estas adaptaciones

sugieren un largo proceso coevolutivo entre
el parésito y el hospedador que ha progresado
hasta la altima etapa del ciclo de nidificacion.
Sin embargo, no queda muy claro si la discri-
minacién de juveniles constituye una verda-
dera defensa antiparasitaria del Tordo Masico
o la expresion de preferencias preexistentes
por determinadas caracteristicas de sus crias.
Independientemente de cual de estas alterna-
tivas sea la correcta, las adaptaciones en los
juveniles parésitos sugieren que el Tordo Pico
Corto ha logrado quebrar definitivamente la
altima linea de defensa del hospedador. En el
futuro, nuevos estudios que exploren los
patrones de bisqueda de nidos y el parasi-
tismo a nivel individual de las hembras de
Tordo Pico Corto en los nidos del Tordo
Misico y de sus otros hospedadores, el rol de
los machos de Tordo Pico Corto para facilitar
el acceso a los nidos de Tordo Misico y la
importancia del comportamiento del hospe-
dador para evitar que las hembras parasitas
dafien sus huevos, podrén ayudar a compren-
der mejor cémo las interacciones coevolutivas
paréasito—hospedador han modelado el com-
portamiento de cada una de las partes antes y
durante la puesta de huevos. De la misma
manera, la investigaciéon mas detallada de las
interacciones parasito-hospedador en los esta-
dios de pichones y juveniles, incluyendo las
relaciones entre cria cooperativa y parasitismo
de cria, puede mejorar nuestro conocimiento
acerca de la evoluciéon de adaptaciones reci-
procas en etapas tan tardias del ciclo de nidifi-
cacion. A 140 afos de la publicacion del trabajo
pionero de Hudson (1874) sobre la historia
natural del Tordo Musico y el Tordo Pico Corto,
este asombroso sistema sigue ofreciendo un
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excelente modelo de estudio para avanzar en
la comprensién de los procesos coevolutivos
parasito—hospedador y sus consecuencias
para la evolucién de la especializacién en el
uso de hospedadores en las aves parasitas de
cria.
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