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RESUMEN

La cria cooperativa en aves se produce cuando unos
individuos llamados ayudantes renuncian o posponen su
propia reproduccién para colaborar en el cuidado de las crias que no son
suyas. La explicacién mas contundente y contrastada a este fendmeno es la
obtencién de beneficios indirectos como explica la seleccién por parentesco
de Hamilton. Sin embargo, existen sociedades cooperativas donde el grado
de parentesco entre los individuos es muy bajo o incluso inexistente.
Ademas, en algunas especies que viven en grupos familiares, los beneficios
indirectos parecen ser insuficientes para explicar un retraso en la
reproduccién propia. Por ello, se ha hipotetizado la existencia de beneficios
directos (acceso a los recursos, proteccion frente a los depredadores y
aumento del estatus social, entre otros) que permitan a estas sociedades
mantenerse en el tiempo. Hay que destacar que la obtencion de alguno de
estos beneficios implica que los ayudantes sefalen su contribucién a otros
individuos del grupo social. Sin embargo, la mayoria de los estudios hasta el
momento, se han centrado Unicamente en la cantidad del cuidado parental
gue proporciona cada miembro del grupo a la descendencia, pasando por
alto la distribucion temporal de las contribuciones individuales, siendo esta
nueva dimensién la que podra desvelar aspectos sociales del
comportamiento cooperativo hasta ahora desconocidos, relacionados con
su funcién dltima y con su mecanismo. En primer lugar, observar los
patrones de solapamiento en el nido entre los diferentes miembros del
grupo podria revelar si el aprovisionamiento de las crias mantiene un

componente de senalizacion entre los cuidadores, con el fin de obtener
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beneficios directos, como, por ejemplo, un mayor “prestigio social” o el
acceso a los recursos del territorio mediante “pago de una renta”. En
segundo lugar, modelos tedricos recientes han postulado que una toma de
turnos en las visitas al nido podria minimizar el conflicto sobre la distribucién
del cuidado parental. Testar estos dos aspectos en la sociedad cooperativa
de la corneja negra Corvus corone, son dos objetivos clave de esta tesis,
abordar los beneficios directos y la funcidn sefal nos permitird arrojar luz
sobre la funcién ultima de la cooperacion, e investigar la estrategia de toma

de turnos, nos ayudara a comprender los mecanismos estabilizadores de la

cooperacion en este sistema.

La corneja negra forma familias extendidas en el norte de Espaia,
donde los hijos retenidos y los parientes lejanos ayudan a la pareja
reproductora dominante a criar a su prole. En esta sociedad, la probabilidad
de reproduccién futura de los machos subordinados es baja, por lo que
permanecer en el grupo y aumentar su eficacia bioldgica indirecta se hace la
mejor de las opciones. Sin embargo, las hembras subordinadas encuentran
mas facilmente las condiciones favorables para abandonar el territorio con
el propdsito de reproducirse y aumentar su eficacia bioldgica directa. Esta
perspectiva futura desigual entre machos y hembras ayudantes se ve
también reflejada en sus contribuciones al nido, siendo la aportacién de los
machos significativamente mayor que la de las hembras. En estas
circunstancias se espera que los dominantes, que a su vez sufren costes por
mantener a los subordinados, vigilen mds la contribucion al nido de las
hembras subordinadas. Y éstas, podrian necesitar hacer mas visible su

contribucién para garantizar su permanencia al grupo. De acuerdo con esta
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idea, encontramos que las hembras ayudantes se solaparon mads con los
dominantes que cualquier otra categoria. Ademas, su permanencia en el
grupo se asocié con un mayor esfuerzo, percibido por los dominantes, en la
alimentacion de los pollos. Nuestros resultados son coherentes con la
hipdtesis de” pagar por quedarse” y sugieren que puede surgir un
componente de seiializacién de la ayuda en una sociedad cooperativa

tipicamente basada en el parentesco.

El aprovisionamiento cooperativo al nido puede producirse como
resultado de una mera suma de los esfuerzos individuales de multiples
cuidadores que actuan de forma independiente, pero estudios recientes
sugieren que los individuos también pueden coordinarse de manera activa
adoptando una estrategia por turnos. Sin embargo, la evidencia de que los
individuos responden al comportamiento de los demads es controvertida, y
se desconocen los beneficios potenciales de dicha coordinacién. Nuestros
resultados muestran que todos los miembros del grupo de la corneja negra
alternaban sus visitas en el aprovisionamiento de los pollos. Ademas, la
masa corporal de los pollos aumenté significativamente con el grado de
alternancia de los cuidadores, posiblemente porque los grupos coordinados
proporcionaban alimento a intervalos mas regulares. El aumento de la masa
corporal de los pollos volanderos, en la corneja negra, se traduce en una
mayor supervivencia después de abandonar el nido. Nuestro estudio, por lo
tanto, demuestra que la alternancia en la provision de alimento a los pollos
tiene beneficios en términos de fitness, medibles en términos de

supervivencia de los pollos. Esto implica que cualquier mecanismo que
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provoque y/o mejore la alternancia al nido seria favorecido por la seleccidon

natural.

Sin embargo, no solo los factores intrinsecos y sociales determinan
los cuidados parentales en las aves que crian cooperativamente, sino que los
efectos de los factores ambientales (tales como las variables
meteoroldgicas) también pueden jugar un papel relevante en este sentido.
Las condiciones meteorolégicas (como, por ejemplo, la temperatura y la
sequia) pueden limitar el aprovisionamiento de las crias en algunas especies
de aves, pero las consecuencias sobre el éxito reproductor estdn aun
pobremente estudiadas. El tercer objetivo de esta tesis aborda esta cuestion
en la sociedad cooperativa de la corneja negra, mediante el analisis de un
conjunto de datos a largo plazo que comprende los ultimos 26 afios.
Nuestros resultados mostraron que la frecuencia de cebas individual
disminuyd significativamente con el aumento de las temperaturas para
todas las categorias sociales, mientras que la sequia se asocié con una
reduccion significativa del esfuerzo de los machos ayudantes en
comparacion con otras categorias sociales. El grado de alternancia de los
cuidadores en las visitas al nido también se vio afectado negativamente por
el aumento de la temperatura. Se detectaron consecuencias sobre el éxito
reproductor de las cornejas en términos de condicién corporal de los pollos,
gue empeord cuando las temperaturas fueron altas durante el periodo de
desarrollo de los pollos. Finalmente, se encontré una tendencia temporal
significativamente negativa en la condicion corporal de los pollos a lo largo
de los 26 anos del periodo de estudio. Aunque son muchos los factores que

pueden incidir en los cambios poblaciones, nuestros datos sugieren una
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posible relacién causal entre el calentamiento global, el comportamiento del
cuidado parental y el declive de la poblacion de corneja negra en las zonas

climaticas mediterraneas de Espafia.

Palabras clave: cria cooperativa, corneja negra, comportamiento de
sefializacion, pagar por quedarse, ayuda al nido, coordinacién, éxito

reproductor, condiciones meteoroldgicas, cambio climatico.
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ABSTRACT

Cooperative breeding in birds arises when individuals,
called helpers, forgo or postpone their reproduction to
help raising young that are not their own. Hamilton’s inclusive fitness theory
provides a firm theoretical basis for understanding the paradox of helping,
but does not apply to societies composed of unrelated individuals.
Moreover, in some species living in family groups, indirect benefits seem to
be insufficient to explain a delay in own reproduction. Therefore, the
existence of direct benefits (access to resources, protection from predators
and increased social status, among others) has been hypothesized to explain
how these societies have evolved and maintained over time. Importantly,
some of the direct benefits proposed would imply that helpers signal their

contribution to communal tasks to the rest of the social group.

Most research on cooperative breeding in bird has focused until now on the
amount of care that individuals provide, overlooking, other dimensions of
young provisioning behaviour, like the distribution over time of nest visits.
This temporal dimension, however, might shed light on social aspects of
cooperative behaviour that are related to its ultimate function and
mechanism. First, looking at the patterns of overlap of provisioning events
by different carers can unveil a signalling component of helping that may
serve to enhance individual “social prestige” or to show to the dominants
that a” rent” has being paid for access to the resources of the territory.
Second, recent theoretical models have postulated that an alternation of
nest visits among group members could resolve the conflict over brood care.

Testing these two aspects in the cooperative society of the carrion crow
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Corvus corone are the key objectives of this thesis: addressing the direct
benefits and signal function of brood provision will shed light on the ultimate
function of helping, and investigating the turn taking among carers will help

us understanding the stabilising mechanisms of cooperation in this system.

Carrion crows form stable enlarged families in northern Spain, where
retained offspring and more distant relatives aid a dominant breeding pair
to raise its brood. In this society, male subordinates face strong constraints
on independent reproduction and make the best of bad job by investing
substantially in helping to increase their indirect fitness. In contrast, the
expectation of future reproduction is better for female offspring, because of
the higher turnover of breeding females in this population, which explains
why on average they are less helpful than males. Under these circumstances,
dominants are expected to be more vigilant over the contribution to brood
provisioning by female subordinates, which, in turn, might need to show
their helpfulness to retain group membership. In accordance with this idea,
we found that female retained offspring increased the ‘visibility’ of their
contribution by provisioning in front of the dominant breeders significantly
more than any other category of group members. In addition, retention of
group membership for female offspring was associated with their perceived
effort in chick feeding. Our results are consistent with the hypothesis of ‘pay
to stay’ and suggest that a signalling component of helping can arise in a

‘typical’ kin-based cooperative society.

Cooperative food provisioning might arise incidentally as a result of
the individual efforts of multiple carers that ‘act apart together’, but recent

studies on birds suggest that individuals may also engage in active turn
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taking. However, evidence for individuals responding to each other’s
behaviour is controversial, and the potential benefits of such coordination
remain unknown. Our results suggested that crow carers alternate in
provisioning the nestlings. Importantly, we found that the body mass of
nestlings increased significantly with the degree of carers’ alternation,
possibly because coordinated groups provided food at more regular
intervals. The observed increase in body mass in crows substantially boosted
estimated post-fledgling survival rates. Our study demonstrates that
alternation in nestling provisioning has measurable fitness benefits in this
system. This implies that any mechanism that causes and/or enhances nest

alternation would be favoured by natural selection.

However, not only intrinsic and social factors determine parental
care in cooperatively breeding birds, but the effects of environmental
factors (such as the weather) may also play a relevant role. Meteorological
conditions, like temperature and drought, can constrain brood provisioning
in some bird species, but the consequences on reproductive success have
been rarely quantified. The third objective of this thesis addresses this
question in the cooperatively breeding carrion crow by analysing a long-term
data set, which covers the last 26 years. Our results showed that individual
feeding rates decreased significatively with rising temperatures both in
breeders and helpers, while drought was associated with a significant
reduction in the effort of the male helpers as compared to the other social
categories. The degree of alternation of nest visits by carers was also
negatively affected by rising temperature. Consequences on crow

reproductive success were detected in terms of body condition of the
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nestlings, which worsened when temperatures were high during the rearing
period. Interestingly, a significant temporal trend was found, with nestling
body condition steadily deteriorating over the 26-years study period.
Although many factors may concur in causing population changes, our data
suggest a possible causal link between global warming, brood caring
behaviour and the decline of carrion crow population in the Mediterranean

climatic areas of Spain.

Keywords: cooperative breeding, carrion crows, signalling behaviour, pay to
stay, helping at the nest, coordination, reproductive success, meteorological

conditions, climate change.
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Grupo cooperativo formado por tres cornejas asistiendo al nido.

Imagen obtenida de las videograbaciones al nido.

1. INTRODUCCION






1.1. Cooperaciodn, altruismo y paradoja evolutiva

El comportamiento cooperativo ha sido y sigue siendo una fuente de
fascinacién constante para los bidlogos evolutivos de todos los tiempos. Los
dos principales enfoques utilizados en su estudio tienen que ver con dos
preguntas fundamentales: el “por qué” se produce la cooperacion, y el
“cdmo” se lleva a cabo. Mientras la primera pregunta aborda los beneficios
y costes para los individuos implicados, la segunda se centra en identificar
las adaptaciones que les permiten coordinarse para alcanzar el objetivo
comun. Es tal la complejidad de este comportamiento y de la interconectada
red de todas sus partes, que, a pesar del significativo avance cientifico
producido sobre todo durante las ultimas décadas, cada vez surgen mas
preguntas y aparecen mas controversias que resolver. El poder de los
entresijos que tejen aspectos fundamentales de la cooperacion se infiltra en
esta tesis, comprenderlos es el objetivo principal, y ayudar a responder, en
la medida de lo posible, a estas dos preguntas centrales de la ecologia

evolutiva, el propésito final.

Son muchas las definiciones sobre la cooperacién, pero todas ellas
tienen en comun dos premisas principales: 1. la cooperacién se define como
una accion colectiva, es decir, intervienen dos o mas individuos de manera
que el resultado de esa accién depende no solo del propio comportamiento,
sino también del de los demas (Schuster & Perelberg, 2004). 2. El resultado
de la cooperacién se expresa en beneficios en términos de eficacia biolégica

para todos los participantes (Trivers, 1985).

Paraddjicamente, desde una visidn estrictamente darwinista donde

los individuos tienden a optimizar su propio éxito reproductor y la
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transmisidén de sus genes aun a costa de sus potenciales competidores, la
cooperacion encontraria dificultades para establecerse y mantenerse en el
tiempo, ya que la aparicién de cualquier mutacién en forma de genotipo
egoista que se aprovechara de la ayuda de los demas sin compartir costes,
provocaria la reduccién de los genes cooperativos hasta su total

desaparicion (Bourke, 2011).

Sin embargo, la realidad es bien distinta y la cooperacién es un
fenédmeno muy frecuente entre los organismos. De hecho, es tan crucial el
papel que la cooperacion ha jugado en la historia de la vida que, sin ella, las
mayores transiciones en la organizacién de los seres vivos no habrian
ocurrido. Los genes deben cooperar para formar un genoma dentro de una
célula, las células deben cooperar para formar un organismo multicelular, y
los organismos multicelulares deben cooperar para formar sociedades
(Bourke, 2011). En una frase que Lachmann et al., (2003) aplicaron a los
organismos: “Cada nivel jerarquico estd compuesto por capas sobre capas

de cooperacion”.

Estrictamente ligado al fendmeno de la cooperacién, pero ain mas
inexplicable aplicando la légica darwinista, el “altruismo” ocurre cuando
unos individuos pagan un coste inmediato para el beneficio de otros. Uno de
los ejemplos mas llamativos de altruismo es la cria cooperativa de los
vertebrados donde unos individuos llamados ayudantes renuncian o
posponen su propia reproduccidn para colaborar en el cuidado de las crias

gue no son suyas (Emlen, 1982).

A pesar de la enorme expectacion que ha despertado el rompecabezas

del altruismo durante muchos anos y que Darwin mismo reconocid, no es
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hasta principios de los afios 60 con Hamilton y su teoria sobre la eficacia
bioldgica inclusiva (que mas tarde se pasoé a llamar teoria de la seleccidn por
parentesco) cuando se produjo el mayor avance en la resolucion de este

problema (Wenseleers et al., 2010).

Hamilton repard en la idea de que no solo los hijos son portadores de
genes de sus padres, sino que también lo son todos los individuos
emparentados con ellos. Por lo tanto, un individuo puede propagar sus
genes en la poblacidon de dos maneras, reproduciéndose directamente y
transmitiendo sus propios genes (lo que se conoce como eficacia bioldgica
directa o direct fitness) y/o ayudando a transmitir los genes de sus parientes,
(que, en realidad, son en un porcentaje elevado también idénticos a sus
genes, por eso se utiliza el término de eficacia bioldgica indirecta o indirect
fitness). La eficacia bioldgica inclusiva de un individuo o inclusive fitness es
la suma de la eficacia bioldgica directa e indirecta (Hamilton, 1963,1964) v,
segln Hamilton, los caracteres se seleccionan en funcion de sus efectos

sobre esta variable.

Segun Hamilton, el altruismo se vera selectivamente favorecido si br >
¢, donde c es el coste en eficacia bioldgica directa para el que ayuda, b es el
beneficio en eficacia bioldgica directa para el receptor de la ayuda (que es
en realidad la fraccién de fitness que ha ganado gracias a la ayuda del
altruista), y r es el parentesco genético entre los dos. Esta desigualdad se

conoce como la regla de Hamilton (Hamilton, 1963,1964).

En otras palabras, el altruismo, como cualquier otro comportamiento,
sélo puede estar bajo seleccidn positiva si aumenta en promedio la eficacia

bioldgica inclusiva del individuo altruista. Esto ocurrird si, los altruistas
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aumentan la reproduccidn de sus parientes, es decir, de individuos que, con
alta probabilidad, también son portadores de los genes responsables del

comportamiento altruista (Hamilton, 1963; Dawkins, 1976).

Una de las pruebas mas contundentes de la teoria de la seleccién por
parentesco de Hamilton es que el altruismo se produce entre parientes en
la gran mayoria de los casos, como, por ejemplo, en las sociedades de cria
cooperativa donde los ayudantes estan emparentados genéticamente con

los reproductores, formando grupos familiares.

1.2. Cria cooperativa

La cria cooperativa, generalmente, se produce cuando en un grupo social,
ademas de la pareja dominante reproductora, otros individuos
subordinados, llamados ayudantes, colaboran en el cuidado de Ia
descendencia de las crias que no son suyas, a menudo, a costa de su propia
reproduccién (Emlen, 1982). Los ayudantes, en la mayoria de vertebrados,
mantienen la capacidad de reproducirse y llegan a hacerlo, en muchos casos,
a lo largo de su vida, en contraste con las castas estériles de los insectos

eusociales (Wilson, 1971).

Generalmente, esta colaboracién de los ayudantes estd dirigida a la
alimentacion de las crias, pero también puede ir destinada a otras tareas
como puede ser la defensa, la vigilancia, la construccion y limpieza del nido
o de la madriguera o la vigilancia de las crias (Koenig & Dickinson, 2004;

Clutton-Brock, 2006).
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El sistema de cria cooperativa estd presente en numerosos grupos
taxondmicos, desde insectos eusociales (Wilson, 1971), hasta peces
(Taborsky & Limberger, 1981), aves (Brown, 1987), y mamiferos (Solomon &

French, 1997), incluidos también los humanos (Foster & Ratnieks, 2005).

El sistema cooperativo en aves se produce en aproximadamente un 9%
de las especies (Cockburn, 2006) y es enormemente variado y complejo. Los
grupos sociales pueden variar en tamafo, la cooperacion puede ser
facultativa u obligatoria, pueden existir multiples formas de organizacién
social y de apareamiento, y una gran variabilidad en el grado de parentesco
entre sus miembros. Por ejemplo, los grupos cooperativos pueden estar
formados desde tres individuos (Koenig & Dickinson, 2004), hasta grupos
gue alcanzan una veintena de individuos, como por ejemplo en la chara

transvolcdnica de Mexico, Aphelocoma ultramarina (Brown, 1970).

Ademas, la cooperacion puede ser facultativa. Por ejemplo, en el mito,
Aegithalos caudatus, o en el abejaruco comun, Merops apiaster, los grupos
cooperativos se forman solo si hay individuos que inicialmente fallan en su
propia reproduccion. Es entonces cuando deciden si ayudar o noy en el que
caso de que colaboren, esta ayuda va dirigida principalmente, hacia los
parientes (Jones et al.,, 1991; Russell & Hatchwell, 2001). En el caso del
sistema social de la corneja negra, Corvus corone, existe una llamativa
variacién geografica, donde los individuos en la mayor parte de Europa crian
en parejas socialmente monégamas no asistidas por ayudantes, mientras
gue en el norte de Espana la organizacion social es mas compleja. Se pueden
observar parejas sin ayudantes, familias nucleares hasta familias extendidas

gue comprenden inmigrantes emparentados (Baglione et al., 2003). Por otro
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lado, aunque es muy infrecuente, la cooperacion también puede ser
obligada en algunas especies de aves, como, por ejemplo, en el corvino
negro, Corcorax melanorhamphos, donde las parejas no pueden criar solas

e incluso los trios rara vez tienen éxito (Heinsohn et al., 1988).

Diferentes estudios en aves cooperativas han revelado una amplia
gama de estructuras sociales y patrones de apareamiento (hasta 22 sistemas
sociales bien definidos reconoce Cockburn; 2004). El sistema de
organizacién mas sencilla y mas frecuente es la familia nuclear, compuesta
por una pareja reproductora y ayudantes no reproductores, que son sus
hijos no dispersados, y que, aun alcanzando la madurez sexual, retrasan su
propia reproduccion para asistir a la cria de sus nuevos hermanos (esto
ocurre por ejemplo en la chara floridana, Aphelocoma coerulescens, (Quinn
et al., 1999), o en el carricero de Seychelles, Acrocephalus sechellensis
(Komdeur, 1994) o en la cucaburra comun, Dacelo novaeguineae (Legge &
Cockburn, 2000). Este modelo asociativo puede dar lugar a organizaciones
mas complejas, como es el caso de la corneja negra, donde individuos
inmigrantes, prevalentemente machos, procedentes de otros territorios se
asocian con familias ya establecidas. Los inmigrantes estan emparentados
genéticamente con el dominante del mismo sexo, de forma que estos grupos
representan, en realidad, familias extendidas (Baglione et al., 2003). Aunque
este sistema es definido reproductivamente como monogamico con la
pareja reproductora monopolizando practicamente toda la reproduccion,
los inmigrantes machos, también pueden, ocasionalmente, reproducirse con
la hembra dominante y criar a sus propios descendientes junto con los del

macho dominante (Baglione et al., 2002c, 2003).
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Sin embargo, en otras especies, los sistemas cooperativos pueden ser
mixtos, donde ademas de la pareja reproductora y los ayudantes
emparentados, otros ayudantes no emparentados colaboran en el cuidado
de las crias, como es el caso del martin pescador pio, Ceryle rudis, (Reyer,
1980) o el mesito monias, Monias benschi (Seddon et al., 2005). Incluso
existen sociedades cooperativas donde los ayudantes que asisten a la pareja
mondgama no tienen ningln grado de parentesco con ella (Riehl, 2013). Las
causas mas frecuentes que pueden erosionar el parentesco genético dentro
de un grupo social es el aumento de la rotacion de los reproductores debido
a altas tasas de mortalidad de los adultos o las cépulas de las hembras con
machos de otros grupos sociales (Riehl, 2013), como es el caso del aparente
grupo familiar del maluro soberbio, Malurus cyaneus, donde, como
consecuencia del sistema reproductor, los ayudantes cuidan de crias no

emparentadas con ellos (Dunn et al., 1995).

En la cria cooperativa en aves no solo se encuentra la monogamia
como sistema principal de apareamiento, sino que se observa también la
poligamia cooperativa, que puede ir desde la poliandria o poliginia hasta la
poliginandria (Davies, 1985; Seddon et al., 2005; Russell, 2016). En estos
casos, mas de dos adultos pueden reproducirse dentro del grupo social y
compartir el cuidado de la descendencia. Estos grupos pueden contener
tanto reproductores emparentados como no emparentados, ademas de
ayudantes (Riehl, 2013) que, a su vez, podrian estar o no emparentados con
ellos, como puede ser el caso del carpintero bellotero, Melanerpes
formicivorus. En este picido, la mayoria de los grupos contienen entre unay

dos hembras reproductoras emparentadas, entre uno y cuatro machos
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reproductores emparentados y de cero a diez ayudantes (machos y/o
hembras) hijos de los reproductores cooperantes (Koenig et al., 1984).
También existen grupos de co-reproductores sin ningun tipo de parentesco
entre si, como es el caso del acentor comun, Prunella modularis, donde la
unidad social puede ser una simple pareja, dos machos no emparentados y
una hembra, dos hembras y un macho o varios miembros de ambos sexos

(Davies, 1985).

En resumen, esta breve revisidén muestra las posibles vias de cémo la
cria cooperativa puede establecerse en las sociedades aviares, retratando
un amplio rango de grado de parentesco entre los diferentes miembros de
un grupo, desde sociedades con todos los ayudantes emparentados hasta
otras con todos los individuos no relacionados. La seleccidén por parentesco
es sin duda un mecanismo importante en la evolucién de la cria cooperativa
en grupos emparentados (Hatchwell, 2009). Sin embargo, es evidente que
deben de existir otros mecanismos que expliquen la formacién de grupos
cooperativos donde el grado de parentesco es bajo o incluso, inexistente.
Ademas, diversos estudios muestran que en los individuos que ayudan, no
siempre hay una relacion proporcional entre el grado de parentesco con las
crias y la ayuda brindada (Houston, 1995; Wright et al., 1999; Li & Brown,
2002; Canestrari et al., 2005). Es por ello que se ha hipotetizado la existencia
de otros beneficios directos que permitan a estas sociedades constituirse y

mantenerse en el tiempo.
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1.3. Beneficios directos, componente social y distribucion del cuidado en

el tiempo
Beneficios directos

Entre los beneficios directos que los ayudantes pueden obtener por prestar
su ayuda al grupo social al que pertenecen, se encuentran el acceso directo
a la reproduccién, el aprendizaje de técnicas de cuidado parental, el
aumento del estatus social que, a su vez, aumenta la probabilidad de
conseguir pareja en el futuro, la herencia del territorio, el acceso a los
recursos o la proteccion frente a los depredadores (Cockburn, 1998;

Dickinson & Hatchwell, 2004).

En muchas especies de aves, los subordinados no emparentados
pueden reproducirse con la pareja reproductora y obtener eficacia bioldgica
directa, como es el caso de la chara pechigris o chara mexicana, Aphelocoma
wollweberi, donde es mas probable que los machos subordinados
aprovisionen la nidada si tienen crias en ella (Li & Brown, 2002). O, el caso
de la corneja negra, Corvus corone, donde los inmigrantes machos
emparentados con el macho reproductor pueden reproducirse con la
hembra reproductora, obteniendo asi, tanto beneficios indirectos
(colaborando a aumentar la produccién de crias emparentadas) como

beneficios directos (criando a las propias) (Baglione et al., 2002c, 2003).

Aunque son pocos los apoyos empiricos, hasta la fecha, que
demuestran que las aves que esperan por una vacante pueden beneficiarse
del comportamiento de ayuda practicando habilidades parentales, hay

alguna prueba sélida que respalda esta hipdtesis. Los ayudantes del
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carricero de Seychelles, Acrocephalus sechellensis, con experiencia previa en
la ayuda al nido, son mejores criadores cuando consiguen una vacante de
cria que las aves sin experiencia (Komdeur, 1996), aunque parece que la
mejora en la crianza no es el factor principal que favorece la evolucién de la

ayuda (Komdeur, 1994).

En el caso de los grupos sociales del martin pescador pio Ceryle rudis,
los ayudantes no emparentados proporcionan comida a las crias de los
reproductores, pero sobre todo a la hembra reproductora,
presumiblemente para aumentar la probabilidad futura de aparearse con
ella. De hecho, los subordinados que permanecen en el territorio como
ayudantes hasta que el macho dominante muere, adquieren el territorio y
el estatus reproductor (Reyer, 1990). Algo parecido ocurre en los grupos del
mielero chillén, Manorina miners, donde los ayudantes no emparentados
proporcionan una gran cantidad de cuidados a la prole, sugiriéndose que
podrian estar compitiendo entre si por futuras oportunidades de
apareamiento, ya que cuando el dominante muere, la hembra se empareja
con el gue mas ha alimentado en intentos anteriores (Clarke, 1989). Ademas,
los ayudantes podrian beneficiarse de la membresia al grupo accediendo a
los recursos del territorio y/o gozar de proteccién frente a los depredadores
otorgada por los dominantes (Cockburn, 1998), como es el caso del azulejo
de garganta azul, Sialia mexicana (Dickinson & McGowan, 2005), o el de la
chara transvolcanica de Mexico, Aphelocoma ultramarina (Barkan et al.,

1986).

Para que los grupos se mantengan, la ayuda suministrada por los

subordinados debe proporcionar beneficios a los dominantes, bien
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aumentando su éxito reproductor, o su supervivencia al aliviar su carga de
trabajo (Cockburn, 1998). Dado que, los dominantes también sufren costes
por mantener a los subordinados (compartiendo los recursos, invirtiendo en
defensa o incluso compartiendo la reproduccién), la falta de esfuerzo por
parte de los ayudantes podria ser penalizada por los dominantes, llegando
incluso a su expulsidn del territorio (Kokko et al., 2002). De esta manera, la
ayuda que los subordinados proporcionan puede ser entendida como el
pago de una renta por asegurar su permanencia en el territorio y los

beneficios asociados a él (Gaston, 1978).

Es interesante destacar que, la obtencion de alguno de estos
beneficios (como, por ejemplo, el aumento del estatus social, el acceso a los
recursos del territorio o la proteccién frente a los depredadores)
crucialmente dependen de que algunos miembros del grupo social sefialen
su contribucion a otros. Y asi es como, el comportamiento cooperativo,
como el aprovisionamiento de las crias, va mas alla de la mera obtencidn del
beneficio ligado a la supervivencia de las crias, sino que adquiere un
componente social que lleva implicitas diferentes funciones y beneficios

(Schuster & Perelberg, 2004).

Componente social y distribucion del cuidado en el tiempo

Para explorar las dimensiones sociales que se producen entre los diferentes
miembros de un grupo al cooperar, hay que prestar atencion no solo a la
cantidad del cuidado que proporciona cada miembro del grupo (como han

venido haciendo tradicionalmente la mayoria de los estudios hasta la fecha)
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(Savage & Hinde, 2019), sino también a la distribucién temporal de las
contribuciones individuales, siendo esta nueva dimensién del cuidado la que
podrd desvelar aspectos del comportamiento cooperativo hasta ahora

desconocidos, relacionados con su funcién ultima y su mecanismo.

En particular, observar los patrones de solapamiento en el nido
(entendidos como una coincidencia temporal) de los diferentes cuidadores
podria revelar si el aprovisionamiento de las crias mantiene un componente

de sefalizacion entre los miembros del grupo, con el fin de obtener

I " IH I “«

beneficios directos (hipotesis del “prestigio social” y del “pago de unarenta”,

ver siguiente apartado).

Ademas, recientes modelos tedricos han postulado que una toma de
turnos en las visitas al nido, podria minimizar el conflicto sobre la
distribucién del cuidado parental (Johnstone et al., 2014). Este aspecto es
especialmente relevante en las especies cooperativas, donde la presencia de
multiples cuidadores podria exacerbar el conflicto, afectando
negativamente la coordinacion y la cohesidon del grupo, y finalmente, limitar
los beneficios compartidos obtenidos (Savage et al., 2017) (ver apartado

“toma de turnos” mas adelante).

1.4. Funcién de sefial del aprovisionamiento al nido: “prestigio social” y

“pago de una renta”

En especies cooperativas, los ayudantes podrian sefialar su contribucion en
los cuidados parentales a las hembras reproductoras o a otros ayudantes

para aumentar su prestigio social y por tanto su atractivo para las
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potenciales parejas reproductoras o compafieros de dispersién (hipotesis
conocida como hipédtesis del “prestigio social” (Zahavi, 1995; Zahavi &

Zahavi, 1999).

De la misma manera, los individuos subordinados podrian publicitar su
contribucién al nido a los dominantes con el fin de que éstos perciban su
contribuciény, a cambio, permitan su permanencia en el territorio (hipotesis
que se conoce como “pagar una renta” o “pagar por quedarse” (Gaston,
1978; Kokko et al., 2002; Bergmiiller & Taborsky, 2005; Bruintjes & Taborsky,
2008)

Un modelo que se ajusta perfectamente para estudiar los aspectos
mencionados hasta ahora (y los de la tesis en su conjunto) es la sociedad
cooperativa de la corneja negra, donde los individuos forman grupos
familiares representados por la pareja reproductora y hasta 7 ayudantes
(Baglione et al., 2010). Los ayudantes son normalmente hijos de la pareja
reproductora que retrasan su dispersion desde unos meses hasta 4 afios. Sin
embargo, los grupos pueden incluir también a individuos inmigrantes (sobre
todo machos) que proceden de otros territorios y que se asocian con familias
ya establecidas y quienes estan emparentados genéticamente con el
individuo dominante del mismo sexo (Baglione et al., 2002b, 2003) (para una
descripcion mas detallada ver el apartado “Area y poblacién de estudio: el

sistema cooperativo de la corneja negra” en metodologia).

Testar las dos hipdtesis comentadas anteriormente (hipdtesis de

I " III

“pagar por quedarse” e hipdtesis del “prestigio social”) en la sociedad
cooperativa de la corneja negra mediante el analisis de los patrones de

solapamiento al nido entre los diferentes miembros del grupo social es el
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primer objetivo especifico de esta tesis (primer capitulo). Con ello, se
abordan dos temas principales de la ecologia del comportamiento
(beneficios directos y funcién sefial del comportamiento) arrojando luz

sobre la funcidn ultima de la cooperacion.

1.5. Toma de turnos

El conflicto sobre la distribucion del cuidado parental entre los cuidadores
es ineludible porque el cuidado de los pollos es individualmente muy
costoso, pero los beneficios de una reproduccién exitosa son compartidos
(Johnstone & Savage, 2019). En teoria, un individuo debera invertir de
acuerdo con una compensacion entre los beneficios del cuidado de la
descendencia actual y los costos de esa inversién para la reproduccion
futura, de modo que cuando el cuidado parental es compartido entre varios
individuos, cada individuo ganara si otros cuidadores contribuyen con una
mayor parte de la provision requerida (Savage et al., 2017). Sin embargo, si
todos adoptaran una estrategia demasiado “egoista”, la supervivencia de la
prole podria disminuir. Los modelos predicen que, bajo estas circunstancias,
la seleccién natural podria favorecer una estrategia “negociadora” en la que
una vez que un cuidador haya visitado el nido, se abstenga de hacerlo de
nuevo hasta que otro cuidador lo visite. Esta estrategia daria lugar a una
estricta toma de turnos, estabilizando la cooperacion al resolver
eficientemente el conflicto entre los cuidadores, ya que todos los individuos
invertirian a un nivel que maximiza su fitness inclusiva (Johnstone et al.,

2014).
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Estudios recientes han demostrado que en especies de aves
biparentales y en algunas cooperativas, los individuos pueden coordinarse,
adoptando una estrategia por turnos en sus visitas al nido, también conocido
como “alternancia de visitas” (Johnstone et al., 2014; Baldan et al., 2019) o
visitando el nido simultaneamente o de manera sincrénica (Raihani et al.,
2010). La alternancia de visitas implica que un individuo debera monitorizar
al resto de integrantes del grupo social y comprobar que todos estdn
involucrados en el cuidado para responder en consonancia. Esto conlleva un
alto nivel de incertidumbre, que serd mayor cuanto mayor sea el nimero de

individuos (Savage et al., 2017).

Ademas, las reglas de toma de turnos también se vuelven mas dificiles
de aplicar en sistemas con diferentes categorias sociales asociadas con
intereses distintos. Por lo tanto, esperamos que la seleccién natural haya
favorecido mecanismos complejos que favorezcan la coordinacion del

grupo, permitiendo a la cooperacién mantenerse estable en el tiempo.

Para demostrar de forma contundente el valor adaptativo de la
coordinacidn, es imprescindible investigar si el nivel de coordinacion
observado en los grupos de cuidadores (entendida como alternancia al nido)
aumenta el beneficio de la accidn colectiva, es decir, si tiene consecuencias
en fitness para los cuidadores. Sin embargo, hasta la fecha ningun estudio
ha informado sobre ello. Por ello, los objetivos especificos del segundo
capitulo de esta tesis son: en primer lugar, comprobar si existe una
alternancia de visitas entre los diferentes miembros del grupo social de la
corneja negra y verificarlo también a nivel de categoria social; y, en segundo

lugar, averiguar si una toma de turnos alta se traduce en un mayor éxito
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reproductor. Abordar estos aspectos ayudara a comprender los mecanismos
estabilizadores de la cooperacién, y podria desvelar la existencia de
mecanismos cognitivamente sofisticados que faciliten el intercambio de

informacién entre cuidadores, necesario para su coordinacion.

Sin embargo, no sdlo los factores intrinsecos y sociales determinan los
cuidados parentales en aves que crian cooperativamente, sino que los
efectos de los factores ambientales también pueden jugar un papel
relevante en este sentido. De especial importancia, son los efectos de la
meteorologia sobre el aprovisionamiento de las crias, que es lo que viene a

continuacion.

1.6. Efecto de las condiciones meteoroldgicas en el cuidado parental

El cambio climatico es un hecho, un nimero creciente de estudios indican
gue el calentamiento global y el aumento de la inestabilidad climatica se
encuentran entre las mayores amenazas para la biodiversidad, provocando
cambios en los rasgos morfoldgicos y fenoldgicos de muchas especies, y
consecuentemente, afectando a su dindmica poblacional (McKechnie,
2019). Sin embargo, sus efectos sobre algunos comportamientos clave para
la vida como el cuidado parental, estdn aun pobremente estudiados,

especialmente en aves de cria cooperativa.

Como ya se comento anteriormente, la mayoria de los estudios sobre
el cuidado cooperativo se han centrado Unicamente en la contribuciéon
individual que cada miembro del grupo aprovisiona a la descendencia. Sin

embargo, estudios recientes han descubierto que el éxito reproductor
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puede depender de otras dimensiones del cuidado, que hasta ahora han
pasado desapercibidas, como la distribucion de los cuidados en el tiempo y
el grado de coordinacién de los miembros del grupo (Savage et al., 2017). En
el mito, Aegithalos caudatus, las visitas sincrénicas al nido reducen el riesgo
de depredacién de las crias (Bebbington & Hatchwell, 2016), mientras que,
en la corneja negra, Corvus corone, el grado de alternancia de visitas al nido
estad positivamente relacionado con la condicién corporal de los pollos que
es un indicativo de la supervivencia (Trapote et al., submitted; capitulo dos

de la presente tesis).

Algunos trabajos a corto plazo han demostrado como las condiciones
meteoroldgicas (por ejemplo, una elevada temperatura y un aumento de la
sequia) pueden limitar el aprovisionamiento de las crias en algunas especies
de aves (Wiley & Ridley, 2016; Nomano et al., 2019), y al menos en una
especie se ha encontrado una relacién negativa entre las altas temperaturas
y la sincronia de las visitas al nido (Nomano et al.,, 2019). Estos estudios
plantean la cuestién de si el calentamiento climatico global estd teniendo un
efecto sobre el comportamiento parental de las aves y si, a causa de este
impacto, ya ha provocado un efecto medible en el éxito reproductor de
algunas especies. Sin embargo, carecemos en este momento de estudios a
largo plazo que puedan contrastar estas hipdtesis, y esto es precisamente,

en lo que se centra el tercer y ultimo capitulo de esta tesis.

Para abordar esta cuestidon se ha analizado un amplio conjunto de
datos en el sistema cooperativo de la corneja negra que comprende los
ultimos 26 afios. En primer lugar, se considera el efecto que las condiciones

meteoroldgicas (concretamente la temperatura y la sequia) pudieran tener
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en el cuidado parental, entendido a través de las dos dimensiones explicadas
anteriormente, es decir, la frecuencia de cebas proporcionada
individualmente (también en funcién de la categoria social), y el grado de

alternancia entre visitas de los diferentes miembros del grupo.

En segundo lugar, se examinan el efecto de la temperatura y de la
sequia en el éxito reproductor, medido como nimero de pollos volanderos

producidos y su condicién corporal.

Por ultimo, me propongo averiguar si, con los datos recogidos a lo
largo de todo el periodo de estudio (26 afios), es posible detectar tendencias
en el éxito reproductor de las cornejas que puedan estar relacionadas con el
cambio del clima. Esta hipdtesis se basa en dos hechos importantes: 1. Segun
los ultimos informes del Panel Interguvernamental del Cambio Climatico
(IPCC, 2021,2022), el calentamiento global se ha acelerado drasticamente,
siendo cada una de las ultimas cuatro décadas sucesivamente mas calidas
que las anteriores desde 1850. Y, ademas, en Espafia concretamente en
Castilla y Ledn (que es donde se situa nuestra area de estudio), existe una
tendencia significativa hacia climas mas calidos y mds secos (del Rio et al.,
2009). 2. Estudios anteriores y recientes (capitulo dos) encuentran
relaciones positivas entre el cuidado parental y una reproduccién exitosa en
cornejas (Canestrari et al., 2008; Trapote et al. submitted). Esperariamos por
lo tanto que, si los efectos meteorolégicos testados en este estudio afectan
tanto al cuidado parental como al éxito reproductor de las cornejas, esto
podria traducirse en tendencias negativas medibles en el éxito reproductor
a lo largo del periodo de estudio, como consecuencia del cambio del clima.

De esta manera, a través del estudio de las multiples dimensiones del
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cuidado cooperativo en las cornejas, se abordan algunas de las principales
preocupaciones actuales sobre el efecto del cambio climatico en la dindmica

de las poblaciones de aves.
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2. OBJETIVOS Y

ESTRUCTURA DE LA TESIS

Esta tesis esta dividida en tres capitulos
bien diferenciados, redactados en inglés y
gue siguen la estructura tipica de un
articulo cientifico. El Capitulo | ha sido

publicado en una revista cientifica

Damian, el cimbel

internacional y los Capitulos Il y Il han sido

recientemente enviados. Los objetivos generales de cada capitulo son:

® Capitulo I- Funcién de seial del aprovisionamiento al nido.
[Trapote, E., Canestrari, D., & Baglione, V. (2021). Female helpers signal
their contribution to chick provisioning in a cooperatively breeding bird.
Animal Behaviour, 172, 113-120.
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2020.12.011]

1. Testar la hipétesis del “pago de una renta” y del “prestigio social”

analizando los solapamientos que se producen en el nido entre los

diferentes miembros del grupo que aprovisionan a los pollos.
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Capitulo lI- Toma de turnos.

Comprobar si ocurre una toma de turnos en las visitas al nido, en el
que los individuos ajustan su ritmo de ceba a la actividad del resto de
miembros del grupo. Comprobar si las diferentes categorias sociales
(reproductores/ayudantes) mantienen los mismos patrones de
alternancia.

Averiguar si una mayor alternancia se traduce en un mayor éxito

reproductor.

Capitulo llI- Efecto de las condiciones meteoroldgicas en el cuidado
parental.

Investigar el efecto de las variables meteoroldgicas (concretamente
la temperatura y la sequia) en la frecuencia de cebas (también en
funcién de la categoria social) y en el grado de alternancia de visitas
de los diferentes miembros del grupo.

Analizar el efecto de la temperatura y de la sequia en el éxito
reproductor, medido como numero de pollos volanderos y su
condicidn corporal.

Examinar posibles tendencias a lo largo de todo el periodo de estudio
(26 afios) en el éxito reproductor de las cornejas que puedan estar

relacionadas con el cambio del clima.
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Puesta, eclosion y desarrollo de los pollos de corneja. Imdagenes obtenidas durante el muestreo

mediante camara inalambrica acoplada a pértiaa extensible.

3. METODOLOGIA






3.1. Area y poblacién de estudio: el sistema cooperativo de la corneja

negra

La poblacién de estudio de corneja negra vive en la comarca de La Sobarriba
(42°37° N, 5°26" W), a escasos kilometros de la capital leonesa, en un area
que comprende unos 45 km? (figura 1), donde un mosaico de cultivos,
prados, pequeiias plantaciones de chopos y pinares, matorrales, robles,
encinas y tierras no cultivadas utilizadas principalmente para el pastoreo de
ovejas, conforman un paisaje tipico agrario (Baglione et al., 2002a).
Geomorfoldgicamente, la comarca de la Sobarriba es un paramo con suaves
cerros, situada entre los rios Porma y Torio. Climatoldgicamente, Ledn tiene
un clima mediterrdneo, con frios y largos inviernos y calurosos y cortos
veranos, siendo enero el mes mas frio y julio el mas cdlido. El verano es la
estacion mds seca y el otofio la mas hiumeda, seguida del invierno y de la

primavera (ITACYL & AEMET, 2013; Rodriguez-Fernandez et al., 2022).

Figura 1. Area de estudio: La Sobarriba (42°37° N, 5°26° W)
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Alli, los individuos se agrupan formando familias extendidas
compuestas por hasta 9 individuos, representados por una pareja
dominante reproductora y unos individuos subordinados Ilamados
ayudantes. Los ayudantes son normalmente hijos de la pareja reproductora
que retrasan su dispersion desde unos meses hasta 4 afos, renunciando a
reproducirse durante ese tiempo. Los machos son mas filopatricos que las
hembras (Baglione et al.,, 2002a), siendo estas ultimas las que mas
rapidamente se incorporan a la poblacion reproductora (Baglione et al.,
2005). Sin embargo, los grupos pueden incluir también a individuos
inmigrantes, generalmente machos, que proceden de otros territorios para
asociarse con familias ya establecidas y quienes estdan emparentados
genéticamente con el individuo dominante del mismo sexo (Baglione et al.,
2010). Aunque el sistema de apareamiento es tipicamente monogamico, con
la pareja reproductora monopolizando la mayor parte de la reproduccién,
ocasionalmente, los inmigrantes machos pueden copular con la hembra
reproductora, dando lugar a un sistema de apareamiento poliandrico. De
esta manera, los inmigrantes no sdélo se benefician de manera indirecta
aumentando el éxito reproductor de sus parientes, sino que también
pueden obtener eficacia bioldgica directa criando a algun hijo propio junto
con los hijos del macho dominante (Baglione et al., 2002c, 2003). La
fecundacion de las hembras por machos no pertenecientes al grupo social

es bastante insélita (Canestrari et al., 2022).

Todos los individuos formadores del grupo social pueden asistir en la
cria de los pollos, aunque su contribucién no sea a partes iguales, siendo los

reproductores los que mas contribuyen, seguidos por los machos ayudantes
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y por ultimo las hembras ayudantes (Canestrari et al., 2005). Ademas,
también pueden formar parte del grupo ayudantes “suplentes”, que se
abstienen totalmente de visitar el nido en condiciones favorables, pero que
aumentan su esfuerzo de ceba cuando los demas cuidadores disminuyen
repentinamente el suyo, actuando asi, como amortiguadores vy
estabilizadores bajo circunstancias desfavorables imprevisibles (Baglione et

al.,, 2010).

La presencia de ayudantes aumenta la frecuencia total de ceba de los
pollos y la produccién de volanderos (Canestrari et al., 2008). Adema3s, el
aprovisionamiento al nido es costoso para todos los cuidadores, quienes

pierden peso en relacién al esfuerzo invertido (Canestrari et al., 2007, 2008).

Aunque la seleccién por parentesco tiene un gran poder explicativo en
la formacion de estos grupos familiares (Baglione et al., 2003; Canestrari et
al., 2008), el parentesco con los pollos no explica por si solo la gran
variabilidad de la contribucién individual de los ayudantes (Canestrari et al.,
2005; Baglione et al.,, 2010), lo que sugiere que puedan existir otros
mecanismos que propicien la ayuda, como la obtencidon de beneficios

directos.

En la poblacidn de estudio, las cornejas son territoriales durante todo
el afo (Baglione et al., 2005). Una clara estructura jerarquica regula el acceso
a la comida de los miembros del grupo, ordenados en orden descendente
como sigue: macho reproductor, macho ayudante inmigrante, macho
ayudante hijo, hembra reproductora y hembra ayudante hija (Chiarati et al.,
2010). Aunque observaciones recientes han demostrado que las hembras

reproductoras podrian jugar un papel principal en la defensa del territorio

50



contra conespecificos o potenciales depredadores (Trapote et al., 2019,

unpublished).

El tamafio de puesta varia considerablemente (2—7 huevos; media + SE
= 4.6 £ 0.05) en el primer intento, disminuyendo significativamente en
intentos reproductores posteriores. Eclosionan de media un 79.9% + 0.01 de
los huevos. La producciéon media anual de volantones por territorio varid
entre 0.73 + 0.03, mientras que la media de territorios exitosos varié entre

26.5% vy el 55% (Canestrari et al., 2008).

3.2. Recogida de datos

Los datos se recogieron como parte de un estudio poblacional a largo plazo.
Todos los procedimientos siguieron las directrices de la ASAB/ABS y la
normativa espanola para la investigacion del comportamiento animal y
fueron aprobados por la Junta de Castilla y Ledn (referencia de las primeras
licencias publicadas: EP/LE/177-1999; ultima licencia publicada: EP/LE/681-
2019).

Desde el aifio 1995, en cada estacion reproductiva (desde finales de
marzo hasta finales de junio ca.), se monitorizaba la reproduccion de la
poblacién de corneja negra en el area de estudio. Al inicio de la temporada,
con la ayuda de pértigas extensibles con acople de cdmaras inalambricas, se
realizaba la prospeccion y seguimiento rutinario de los nidos, con el fin de
obtener datos sobre el tamafio de la puesta y de la pollada, fechas de puesta
y numero de pollos volantones, principalmente. Cuando el nido fallaba, se

buscaba y se monitorizaba el/los de reposicion (pueden reponer hasta dos o
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tres veces en la misma estacidn reproductiva, pero nunca tienen mas de una
puesta exitosa (Canestrari, et al., 2008). Al mismo tiempo, se realizaban
observaciones reiteradas a los individuos que habitan cada territorio hasta

asegurar el tamafio del grupo social.

De esta muestra, se seleccionaba un numero determinado de nidos
donde se colocaban posteriormente las camaras camufladas miniaturizadas.
Generalmente, esta seleccion atendia a criterios de variabilidad en el
tamafio de grupo, aunque en algunas ocasiones fue necesario considerar la
peligrosidad del arbol a escalar o la dificultad de maniobra en las

proximidades al nido.

Inevitablemente, hubo que reajustar la muestra inicialmente
planificada debido a pérdidas de nidos (por depredacidn, por muerte natural
de los pollos o por complicaciones en las capturas de los adultos). Siempre
qgue fue posible, se tratd de sustituir el grupo perdido por otro del mismo
tamafio. De esta forma, y siguiendo el marco de STRANGE (Social
background; Trappability and self-selection; Rearing history; Acclimation
and habituation; Natural changes in responsiveness; Genetic make-up; and
Experience) para la investigaciéon del comportamiento animal (Webster &
Rutz, 2020), concluimos que el margen de sesgo en el muestreo fue
relativamente bajo y que los nidos que aportaron datos para los analisis
finales contienen adecuadamente la variacion en el contexto ecoldgico y el
comportamiento de las aves en nuestra poblacién de estudio. Por lo tanto,
esperamos que los resultados obtenidos a partir de nuestros datos se
generalicen a otras poblaciones de corneja negra que se reproduzcan de

manera cooperativa.
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Todos los pollos volanderos fueron medidos y marcados en el nido
(cuando alcanzaron los 28-30 dias de edad ca., que es justo antes de que
abandonen el nido, (para mas detalle ver Baglione et al., 2002b) con anillas
de colores y placas alares alfanuméricas. Dado que la eclosién es asincrona
en cornejas, los hermanos de la misma nidada podian diferir entre 0-4 dias
de edad (Canestrari et al.,, 2008). También capturamos a los miembros
adultos de los territorios donde se colocaron las cdmaras, mediante trampas
de red con electroimanes disefiadas especificamente para esta especie
(Baglione et al., 2002b). Todos los adultos fueron medidos, marcados con
anillas de colores y placas alares alfanuméricas, y clasificados como de uno,
de dos o de mds de dos afios de edad en funcién del color interno de la

mandibula superior (Svensson, 1992).

Se tomd una muestra de sangre de todos los individuos marcados
(adultos y pollos) de unos 50-200 pl de la vena braquial para los analisis
genéticos. El sexo de cada individuo se determiné mediante el método
molecular P2/P8 (Griffiths et al., 1998), mientras que los andlisis de
parentesco basados en los microsatélites de ADN proporcionaron el estatus
reproductivo de los miembros del grupo (Baglione et al., 2002c; Canestrari

et al.,2022).

Durante todo el proceso de estudio en el campo, siempre se utilizaron
los métodos mads respetuosos posible con la especie de estudio y con su
ambiente, tratando de minimizar los impactos negativos que pudiesen
ocasionar, de manera que el comportamiento natural de las aves no se viese
alterado. Por ejemplo, evitar acercarse a las inmediaciones del nido en dias

lluviosos, dedicar el minimo tiempo necesario en las visitas al nido, en la
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colocacién de las cdmaras o durante las capturas, utilizar un protocolo de
actuacién y una planificacion detallada de cada captura y garantizar un
marcaje efectivo que suponga el bienestar de las aves de manera que no

afecte a su supervivencia, conducta ni fisiologia.

Las camaras camufladas se colocaron a 1,5-2 m de distancia del nido,
aunqgue en los ultimos afios gracias a la mejora de la tecnologia y a la
experiencia de los investigadores se han conseguido colocar a unos 30 cm
del nido. Las camaras se conectaban a videograbadores comunmente
utilizados para sistemas de seguridad colocados en el suelo junto al arbol y
donde se registraba toda la actividad en el cuidado de los pollos. No se
observd ninguna reaccion hacia las cdmaras por parte de las aves, y en
cuanto a los nidos grabados, ninguno mostré un indice mayor de fracaso de
cria en comparacion con los nidos no grabados (Canestrari et al., 2005). Se
realizaron controles rutinarios con el fin de cerciorarse del buen
funcionamiento de las cdmaras, para revisar las baterias, asi como para

comprobar el estado del nido.

3.3. Toma de datos de comportamiento

Las videograbaciones fueron analizadas en el laboratorio mediante el
programa VLC media player, utilizando camara lenta cuando fue necesario.
Se extrajeron los siguientes datos de cada visita al nido: identificacién del
cuidador registrando la hora exacta de entrada y salida al nido, nimero de
cebas proporcionadas a los pollos, entendido como el nimero de veces que

el cuidador metio su pico en el pico abierto de un polluelo para regurgitar el
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alimento (Canestrari et al., 2005), y otras tareas asociadas al cuidado
(incubaciodn, limpieza del nido y de los pollos, ceba a otro cuidador y recogida

del saco fecal).

Para esta tesis se han analizado unas 2700 horas de grabacién con
cerca de 13700 visitas muestreadas. Han sido grabados unos 82 nidos y 230
cuidadores (72 machos reproductores, 74 hembras reproductoras, 45
machos ayudantes hijos, 11 machos ayudantes inmigrantes y 28 hembras
ayudantes hijas). A lo largo de los ultimos 20 afios se ha obtenido
informacién de unos 1796 intentos reproductivos en 139 territorios
muestreados y se han marcado unos 1160 pollos comprendidos en 491

polladas.

3.4. Métodos estadisticos

Los analisis estadisticos comunes a los tres capitulos de la tesis son, en su
mayoria, los modelos lineales mixtos (LMM) y los modelos lineales
generalizados mixtos (GLMM), explicdndose a continuacién una praxis
general de los mismos. Las particularidades de cada caso concreto se
detallan en el capitulo correspondiente, al igual que el resto de andlisis
estadisticos utilizados que son mas especificos. Todos los analisis se

realizaron con R (R Core Team, 2021) con el paquete Ime4 (Bates, 2015).

Se usan modelos lineales mixtos en vez de modelos lineales generales
porque los primeros permiten la inclusion de variabilidad correlacionada y
no constante, es decir, permiten analizar disefios de experimentos que

incumplan el supuesto de independencia (cuando los datos tienen algun tipo
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de estructura jerdrquica o de agrupacion) (Crawley, 2012). En este caso, se
utilizan para controlar la variabilidad de las medidas repetidas (como
pueden ser el individuo, el territorio o la pollada), y la estructura jerdrquica,
normalmente anidada, que presentan nuestros datos (por ejemplo, incluir
individuo dentro de territorio o territorio dentro de afio). La estimacion de
los parametros de los modelos LMM se realizé con el estimador de maxima
verosimilitud restringida (REML). Cuando la naturaleza de la variable
respuesta presentd una estructura no normal, se utilizaron GLMM, que
permiten especificar distintos tipos de distribucién de errores, como por

ejemplo la Poisson o la binomial Crawley, 2012).

Para conformar la estructura de los factores aleatorios se tuvieron en
cuenta los distintos tipos de disefios atendiendo a si los efectos aleatorios
afectaban al intercepto y/o a las pendientes de los efectos predictores fijos.
Se compararon todas las posibilidades mediante teoria de la informacién o
Akaike (AlCc) para elegir el modelo que mejor se ajustaba en cada caso
(Burnham, 2011). También, se realizaron pruebas exploratorias para
comprobar que existia suficiente variabilidad a través de los niveles del

factor, justificandose asi, el uso de modelos mixtos.

En todos los andlisis se llevé a cabo una exploracién de los residuos,
atendiendo a la normalidad, heterocedasticidad, puntos influyentes y
perdidos e independencia entre las variables predictoras (colinealidad)
(Lidecke et al.,2021; Hartig, 2022). En algunos casos hubo que transformar
la variable respuesta (mediante una trasformacion Box-Cox; 1964) para

mejorar la normalidad de los residuos y reducir la heterocedasticidad.
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También se tuvo en cuenta la sobredispersion de los residuos en las

distribuciones Poisson y binomial.

Para todos los analisis se realizd el test de significacion del modelo
(omnibus test) comparando mediante Akaike o mediante likelihood ratio
test (LRT) el modelo de interés con el nulo (sin predictoras), preservando la

misma estructura de la parte aleatoria.

Una vez realizado todo este proceso, se obtuvo la significacion de cada
predictora mediante test de coeficientes de regresién y/o test Anova vy
likelihood ratio. Ademads, se obtuvo la variacidn explicada de todo el modelo
y la atribuible a cada predictora, y, por ultimo, la visualizacion grafica de los

efectos de las predictoras sobre la variable respuesta.
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Una corneja cebando a un pollo de corneja en presencia de otra corneja que ya estaba previamente en el nido.

Imagen obtenida de las videograbaciones al nido.

5. CAPITULO |

Funcion de sefial del aprovisionamiento al nido:
“prestigio social” y “pago de una renta”






Las hembras ayudantes seialan su contribucion al nido en un
ave de cria cooperativa

Resumen

Los comportamientos cuya funcién principal no es sefalizar pueden
transmitir informacion que otros individuos pueden utilizar para tomar
decisiones importantes. En los vertebrados que se reproducen de forma
cooperativa, alimentar a las crias que no son propias proporciona beneficios
indirectos, pero los miembros del grupo también pueden beneficiarse
directamente sefialando su contribucién a sus compafieros sociales, ya sea
para aumentar su "prestigio social" o para acceder a los recursos del
territorio ("pagar para quedarse"). Sin embargo, las evidencias cientificas de
este componente de sefializacidn en el aprovisionamiento de las crias siguen
siendo controvertidas. En la sociedad cooperativa de la corneja negra,
Corvus corone, los machos subordinados tienen pocas posibilidades de
reproduccién independiente y hacen “the best of a bad job” ayudando a criar
la pollada actual. En cambio, el valor de la reproduccion futura es mayor para
las hembras subordinadas, que, al tener mejores perspectivas de encontrar
una vacante de reproduccién, suelen invertir menos que los machos en la
ayuda al nido. En estas circunstancias, se espera que los dominantes vigilen
mas la aportacidon de las hembras subordinadas, que a su vez podrian
necesitar visibilizar su ayuda para garantizar la permanencia en el grupo. De
acuerdo con esta idea, encontramos que las hembras ayudantes
aumentaron la "visibilidad" de su contribucién, alimentando a los pollos en
presencia de los dominantes significativamente mas que cualquier otra
categoria de miembros del grupo. Ademas, la permanencia en el grupo de
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las hembras subordinadas se asocié con un mayor esfuerzo, percibido por
los dominantes, en la alimentacién de los pollos. Nuestros resultados son
coherentes con la hipdtesis de "pagar para quedarse" y sugieren que puede
surgir un componente de sefializacion de la ayuda en una sociedad

cooperativa "tipica" basada en el parentesco.

Palabras clave: corneja negra, ayuda al nido, pagar una renta,

comportamiento sefial, prestigio social.
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Female helpers signal their contribution to chick provisioning
in a cooperatively breeding bird

Abstract

Behaviours whose primary function is not signalling can convey information
that other individuals can use to make relevant decisions. In cooperatively
breeding vertebrates, feeding young that are not own offspring typically
provides indirect fitness payoffs, but group members may also benefit
directly by advertising their contribution to their social mates, to either
increase their ‘social prestige’ or obtain a share of territory commodities
(‘pay to stay’). Evidence of such a signalling component of brood
provisioning, however, remains controversial. In the cooperative society of
carrion crows, Corvus corone, male subordinates have little chance of
independent reproduction and do the best of a bad job by helping to raise
the current brood. The value of future reproduction is instead higher for
subordinate females, which, because they have better prospects of finding
a breeding vacancy, generally invest less than males in helping at the nest.
Under these circumstances, dominants are expected to be more vigilant
over the contribution to brood provisioning by female subordinates, which
in turn, might need to show their helpfulness to retain group membership.
In accordance with this idea, we found that female retained offspring
increased the ‘visibility’ of their contribution by provisioning in front of the
dominant breeders significantly more than any other category of group
members. In addition, retention of group membership for female offspring

was associated with their perceived effort in chick feeding. Our results are
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consistent with the hypothesis of ‘pay to stay’ and suggest that a signalling

component of helping can arise in a ‘typical’ kin-based cooperative society.

Keywords: carrion crow, helping, pay to stay, signalling behaviour, social
prestige.
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Beneficios en fitness de la alternancia de los cuidadores en el
aprovisionamiento de los pollos en el sistema de cria

cooperativa de la corneja negra

Resumen

Las especies en las que mas de dos individuos cuidan de sus crias constituyen
valiosos sistemas modelo para estudiar los factores que impulsan el
comportamiento cooperativo y sus consecuencias. El aprovisionamiento de
cria cooperativa puede surgir como mero resultado de los esfuerzos
individuales de multiples cuidadores que actian de forma independiente,
pero estudios recientes en aves sugieren que los individuos también pueden
participar en la toma activa de turnos. Sin embargo, las evidencias de que
los individuos responden al comportamiento de los demas son
controvertidas, y se desconocen los beneficios potenciales de dicha
coordinacion. Abordamos esta laguna de conocimiento analizando un
conjunto de datos en la sociedad cooperativa de la corneja negra, Corvus
corone, que comprende 8.693 visitas al nido en 50 grupos. Varios analisis
complementarios sugieren que los cuidadores se alternaban en el
aprovisionamiento de los pollos. Es importante destacar que la masa
corporal de los pollos aumentd significativamente con el grado de
alternancia de los cuidadores, posiblemente porque los grupos coordinados
proporcionaban alimento a intervalos mas regulares. El aumento observado
de la masa corporal incrementd sustancialmente las tasas estimadas de

supervivencia de los pollos volanderos. Nuestro estudio demuestra que la

104



alternancia en el aprovisionamiento a los pollos tiene importantes
beneficios en términos de fitness. Esto plantea la posibilidad de que las
cornejas cooperativas presenten estrategias de comportamiento
especializadas y/o capacidades cognitivas que permitan una coordinacién

eficaz.

Palabras clave: cria cooperativa, aprovisionamiento al nido, toma de turnos,

alternancia, ayuda al nido, masa corporal de los pollos.
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Fitness benefits of alternated chick provisioning in
cooperatively breeding carrion crows

Abstract

Species where more than two individuals care for offspring provide valuable
model systems for studying the drivers and consequences of cooperative
behaviour. Cooperative food provisioning might arise incidentally as a result
of the independent efforts of multiple carers that ‘act apart together’, but
recent studies on birds suggest that individuals may also engage in active
turn taking. However, evidence for individuals responding to each other’s
behaviour is controversial, and the potential benefits of such alternation
remain unknown. We addressed this knowledge gap by analysing a multi-
year dataset for cooperatively breeding carrion crows Corvus corone,
comprising 8,693 nest visits across 50 groups. Several complementary
analyses suggested that carers alternate in provisioning the nestlings.
Importantly, we found that the body mass of nestlings increased significantly
with the degree of carers’ alternation, possibly because well-coordinated
groups provided food at more regular intervals. Using earlier monitoring
data, the observed increase in body mass is predicted to substantially boost
post-fledging survival rates. Our analyses demonstrate that alternation in
nestling provisioning has measurable fitness benefits in this study system.
This raises the possibility that cooperatively breeding carrion crows exhibit
specialized behavioural strategies or cognitive capacities that enable

effective alternation.
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Keywords: cooperative breeding, brood provisioning, turn taking,

alternation, coordination, helping at the nest, nestling body mass.
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Macho reproductor abre las alas para proyectar sombra a los pollos. Se observa que tanto el adulto como

los pollos abren el pico para disipar el calor. Imagen obtenida de las videograbaciones al nido.
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Efectos de las condiciones meteoroldgicas en el aprovisionamiento
de los pollos en cornejas negras cooperativas y consecuencias sobre el

éxito reproductor

Resumen

Las condiciones meteoroldgicas, por ejemplo, la temperatura y la sequia,
pueden limitar el aprovisionamiento al nido en algunas especies de aves,
pero sus consecuencias sobre el éxito reproductor han sido pobremente
estudiadas. Aqui, abordamos esta cuestién en la cria cooperativa de la
corneja negra, Corvus corone, analizando un conjunto de datos a largo plazo
que abarca los ultimos 26 afios. Nuestros resultados muestran que la
frecuencia individual de ceba disminuyd significativamente con el aumento
de las temperaturas tanto en los reproductores como en los ayudantes,
mientras que la sequia se asocid con una reduccién significativa del esfuerzo
de los machos ayudantes en comparacion con las demas categorias sociales.
El grado de alternancia en las visitas al nido por parte de los cuidadores, que
mide otra dimensién importante del comportamiento del cuidado parental
de las cornejas, es decir, la coordinacién grupal, también se vio afectado
negativamente por el aumento de la temperatura. Se detectaron
consecuencias en el éxito reproductor de las cornejas en términos de
condicidn corporal de los pollos, que empeord cuando las temperaturas
fueron altas durante el periodo de desarrollo. Sorprendentemente, se
encontré una tendencia temporal significativamente negativa en la
condicion corporal de los pollos a lo largo de los 26 afios del periodo de

estudio. Aunque son muchos los factores que pueden incidir en los cambios
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poblacionales, nuestros datos sugieren una posible relacidn causal entre el
calentamiento global, el comportamiento de cuidado parental y el declive

de la poblacién de cornejas en las zonas climdticas mediterrdneas de Espafia.

Palabras clave: cria cooperativa, cuidado parental, éxito reproductor,

condiciones meteoroldgicas, cambio climatico.
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Effects of meteorological conditions on nestling provisioning behaviour in
cooperatively breeding carrion crows and consequences on reproductive

success

Abstract

Current meteorological stressors (e.g., temperature and drought) can
constrain brood provisioning in some bird species, but the consequences on
reproductive success have been rarely quantified. Here, we address this
guestion in the cooperatively breeding carrion crow Corvus corone, by
analysing a long-term data set, which covers the last 26 years. Our results
showed that individual feeding rates decreased significatively with rising
temperatures both in breeders and helpers, while drought was associated
with a significant reduction in the effort of the male helpers as compared to
the other social categories. The degree of alternation of nest visits by carers,
which measures another important dimension of crow caring behaviour,
that is group coordination, was also negatively affected by rising
temperature. Consequences on crow reproductive success were detected in
terms of body condition of the nestlings, which worsened when
temperatures were high during the rearing period. Interestingly, a significant
temporal trend was found, with nestling body condition steadily
deteriorating over the 26-years study period. Although many factors may
concur in causing population changes, our data suggest a possible causal link
between global warming, brood caring behaviour and the decline of carrion

crow population in the Mediterranean climatic areas of Spain.
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Keywords: cooperative breeding, brood care, reproductive success,

meteorological conditions, climate change.
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Corneja adulta cebando a un pollo. Imagen obtenida de las videograbaciones al nido.

CONCLUSIONES
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8.1. CONCLUSIONES

1. Los patrones de solapamiento al nido de las diferentes categorias
sociales de miembros del grupo desvelaron el papel que juega el
componente de sefializacion en el aprovisionamiento de los
pollos en la corneja negra, aunque con importantes diferencias
en funcién del sexo.

2. La hipétesis de “pagar por quedarse” es la explicacion mas
plausible del solapamiento de las visitas al nido en la corneja,
pero solo es aplicable al caso de las hembras ayudantes.

3. Lascornejas alternan sus visitas al nido mds de lo que se esperaria
por azar.

4. Todos los miembros del grupo social (reproductores/ayudantes)
alternan visitas mas de lo esperado.

5. Un mayor grado de alternancia se correlaciona con una mayor
masa corporal de los pollos volanderos, que se traduce en una
mayor supervivencia después de dejar el nido. Esta correlacién
es, con toda probabilidad, causal.

6. Esto se explica por el hecho de que una mayor alternancia
provoca una mayor regularidad en el aprovisionamiento de los
pollos, lo cual mejora su desarrollo.

7. La coordinacion, en forma de alternancia al nido, confiere
importantes beneficios en términos de fitness que hemos podido
medir y que son sustanciales en términos de supervivencia de los

pollos.
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8.

10.

11.

12.

Implica que cualquier mecanismo que provoque y/o mejore la
alternancia al nido seria favorecido por la seleccién natural.

La adopcidén de una perspectiva mas amplia sobre el cuidado de
las crias, que fuera mas alla de la simple medicién de la cantidad
aportada por cada cuidador, ha mejorado nuestra comprension
de la cria cooperativa en la sociedad de la corneja negra,
arrojando luz sobre la funcién ultima de la cooperacidn y sobre
los mecanismos estabilizadores.

Las cornejas se manifestaron sensibles a la temperatura y a la
sequia, tanto a nivel individual (frecuencia de ceba) como grupal
(coordinacion de las visitas al nido), con consecuencias
inmediatas sobre la condicion corporal de sus polluelos.
Nuestros datos muestran una tendencia negativa apreciable en
la condicion corporal de los pollos durante el periodo de 26 afios
gue abarca el estudio.

Aunque son muchos los factores que pueden incidir en los
cambios poblacionales, nuestros datos sugieren una posible
relacion causal entre el calentamiento global, el comportamiento
del cuidado parental y la dindmica poblacional en la corneja

negra.
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8.2. CONCLUSIONS

1. The patterns of overlap at the nest in different social categories of
group members unveiled a signalling component in brood
provisioning in carrion crows, albeit with important sex differences.

2. The “pay to stay” hypothesis is the most plausible explanation of the
overlaps at the nest in the crows, but it is only applicable to helper
females.

3. Crows alternate nest visits significantly higher than would be
expected by chance.

4. All members of the social group (breeders/helpers) alternate nest
visits significantly more than it would be expected by chance.

5. A higher degree of alternation correlates with a higher body mass of
nestlings, which translates into significantly enhanced post-fledging
survival. This correlation is, most likely, causal.

6. It is explained by the fact that higher alternation leads to a more
regular feeding of the chicks, which improves their development.

7. Coordination, defined as the alternation of nest visits, confers
important benefits in terms of fitness that we have been able to
measure and that are substantial in terms of chick survival.

8. It implies that any mechanism that causes and/or enhances nest
alternation would be promoted by natural selection.

9. Taking a wider perspective on brood care that went beyond simply
measuring the amount contributed by each carer therefore

improved our understanding of cooperative breeding in crow
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10.

11.

12.

society, shedding light on the ultimate function of cooperation and
on the stabilizing mechanisms.

Crows proved sensitive to current temperature and drought both at
individual (food provisioning rate) and group level (coordination of
nest visits), with immediate consequences on the body condition of
their nestlings.

Our data showed a measurable negative trend in nestling body
condition over the 26-years period that our study encompassed.
Although many factors may concur in causing population decline, our
data suggest a possible causal link between global warming, brood

caring behaviour and population dynamics in the carrion crows.
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ANEXO FOTOGRAFICO

Control y seguimiento de los nidos mediante pértiga Colocacion de camaras
extensible con acople de camara inalambrica miniaturizadas camufladas en
los nidos




Corneja adulta vocalizando. Cortesia de Claudia A. F. Wascher.
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