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Resumen

El estudio del parasitismo de incubacion, en el marco de la hipotesis de la "carrera
de armamentos”, ha mostrado evidencias de procesos coevolutivos entre
hospedador y parasito. EI comportamiento de los hospedadores se ha visto
claramente marcado por una evolucion hacia el reconocimiento de los huevos, a la
par que el mimetismo ha ido aumentando en la puesta de los parasitos. En este
estudio, medimos caracteristicas de color y tamafio de huevos de urraca (Pica pica)
de dos zonas, una de ellas altamente parasitada por el crialo (Clamator glandarius) y
otra sin parasitar, con el objetivo de buscar si existen diferencias entre los huevos de
ambas zonas, asi como entre los huevos de nidos parasitados y no parasitados de la
zona de alta parasitacion. Nuestros resultados muestran diferencias de color y ancho
del huevo entre los huevos de urraca de las zonas de estudio, asi como dentro de
los huevos de urraca de la zona parasitada. Estos datos apoyan la existencia de
respuestas evolutivas en las caracteristicas de los huevos de urraca como respuesta
a la parasitacion, asi como parecen indicar un proceso de discriminacion positiva,
por parte del crialo, hacia aquellos nidos en que los hospedadores son mas jovenes,
y por tanto mas inexpertos, a la hora de identificar el huevo de parésito. Sin embargo
no encontramos un mayor parecido de los huevos de crialo hacia aquellos huevos
de los nidos que parasita, por lo que no podemos encontrar evidencias de evolucion

del mimetismo en esta zona.

Introduccidén

Aproximadamente el uno por ciento de las especies de aves son parasitos de
incubacion (Redondo, 1993). Ejemplos como del cuco comun (Cuculus canorus),
donde el parasito se deshace del resto de huevos, creciendo sélo y eliminando la
reproduccion del hospedador (Kilner, 2005), son de sobra conocidos en el folklore
popular por la peculiaridad sus pautas de comportamiento. Como respuesta a este
fendbmeno, se han estudiado diversas adaptaciones y contra-adaptaciones por parte
de parasitos y hospedadores, bajo la hipotesis de la "carrera de armamentos"
(Dawkins & Krebs, 1979).

Las adaptaciones por parte del parasito estan fuertemente vinculadas a la deteccion

de sus huevos, lo que podria dar lugar a una expulsion del huevo parasito o a un
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abandono del nido por parte del hospedador. Podemos encontrar, por tanto,
adaptaciones en el comportamiento de puesta (Davies & Brooke, 1988), asi como
un cambio progresivo en la apariencia fisica de los huevos del parasito (Soler et al.,
2003). La hipotesis del hospedador define que estas aves se especializan en
parasitar los nidos de una Unica especie hospedadora (Avilés, 2004). De este modo,
huevos de una misma especie parasita en nidos de distintos hospedadores pueden
tener una apariencia diferente, como encuentran Avilés et al. (2004) en el caso del

cuco comun.

El reconocimiento de huevos juega un papel fundamental en la respuesta ante la
parasitacion, ya que si el hospedador es capaz de identificar los huevos del parasito,
podra descartar éstos selectivamente para librarse de la parasitacion. Especies que
han estado sometidas a la parasitacidbn muestran en ocasiones comportamientos de
reconocimiento de sus propios huevos (Rothstein, 1975) y por tanto una mayor
proporcion de conductas de rechazo, mientras que en aves que no han estado
sometidas a parasitacion se presentan con mas frecuencia comportamientos de

aceptacion del huevo parésito (Davies & Brooke, 1989).

En la apariencia fisica del huevo podemos destacar el color y el tamafio como
algunas de las variables mas importantes. El estudio de estas caracteristicas se ha
basado muchas veces en la percepcion de las mismas por parte de los
investigadores, pero es importante distinguir que la percepcion humana de si los
huevos son similares no tiene por qué coincidir con la percepcion no humana (Avilés,
2008). Estudios de espectrofotometria demuestran que los huevos del ave parasita
pueden coincidir con los huevos del hospedador en longitudes de onda que no se

pueden percibir con el ojo humano (Cherry & Bennet, 2001).

Diversos experimentos demuestran que los hospedadores tienden a rechazar con
mayor probabilidad aquellos huevos que no se parecen a los suyos (Victoria, 1972;
Rothstein, 1975; Brooke & Davies, 1988). Por lo tanto, uno de los mecanismos que
podria facilitar el reconocimiento de los huevos de parasito seria una disminucién de
la variacion intra-nido, es decir, poner huevos mas parecidos entre si (Soler et al.,
2000). Como demuestran Stokke et al. (1999) los hospedadores que rechazan mas
frecuentemente huevos no mimeéticos con los suyos propios, tienen a tener una

mayor uniformidad en la apariencia de sus huevos que aquellos hospedadores que



aceptan con mas probabilidad la parasitacion. En este sentido Moskatt & Avilés
(2008), en un estudio con cuco comun, demostraron que los hospedadores son
Menos propensos a rechazar un huevo de parasito en aguellos nidos con una mayor
variabilidad intra-nido. No obstante, hay investigaciones que encuentran resultados
contradictorios, como el estudio con urraca (Pica pica) de Avilés & Parejo (2012),
donde se demuestra que las aves con una mayor variabilidad intra-nido en el tamafio
de los huevos, son mas propensas a rechazar los huevos del parasito. Por lo tanto,
al menos en algunas especies parasitadas parece que una mayor variacion en

apariencia entre huevos en un nido podria favorecer la discriminacion.

Ademas del tamafio y forma, la distinta pigmentacion del huevo puede ser
fundamental para el reconocimiento entre huevos propios y ajenos. De estudios de
mas de cien especies de aves se ha desvelado que la mayor parte de los pigmentos
de los huevos estan constituidos por biliverdinas y protoporfirinas, que otorgan
segun sus concentraciones y distribucidon en la cascara colores azulado-verdosos o
rojizo-marrones, respectivamente (Kennedy & Vevers, 1976; Miksik, Holan & Deyl,
1996). Sin embargo, para las aves el empleo de tales pigmentos implica un coste
muy elevado por lo que estara balanceado con el beneficio que le supone (Soler et

al., 2012), y sélo sera 6ptima para animales con determinadas condiciones fisicas.

De este modo, parasito y hospedador evolucionan conjuntamente, sujetos a las
adaptaciones y contra-adaptaciones que ambos desarrollan. En el presente trabajo
pretendemos observar indicios de esta coevolucién entre urracas (Pica pica) y

crialos (Clamator glandarius).

La urraca es un corvido de amplia distribucion en la peninsula Ibérica, faciimente
reconocible por sus colores blanco y negro, sin presentar dimorfismo sexual (Cramp,
1998). Cuenta con una nidada anual, de entre 4 y 7 huevos, donde cabe destacar
que las parejas de nidada no tienen por qué mantenerse afo tras afio. La incubacion
de los huevos tarda unos 21 dias. Sobre su alimentacion es importante resaltar que
es un ave omnivora, que suele alimentarse de insectos y semillas, pero que puede
alimentarse de carrofia. También puede llegar a depredar huevos y crias de otras

aves.

El crialo es un ave de la familia Cuculidae, cuyo hospedador habitual en Europa es

la urraca (Cramp, 1998). Puede poner en un mismo nido hospedador entre uno y
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varios huevos, que tienen un periodo de incubacién de unos 15 dias. Es fundamental
destacar que los huevos de crialo tienen un periodo de incubacion menor, por lo que
suelen eclosionar antes de los del hospedador, pudiendo nacer el crialo una semana
antes que las urracas (Alvarez & Arias de Reyna, 1974). La cria de este parasito no
expulsa los huevos del hospedador, como en el caso del cuco. Para cuando los
huevos de la especie hospedadora eclosionan, el crialo puede llevar varios dias
alimentandose, por lo que generalmente las crias del hospedador suelen morir de

inanicion, ante la imposibilidad de competir con el parasito.

Observando distintas poblaciones de urraca en la peninsula Ibérica, podemos
comprobar que la parasitacion por parte del crialo no es uniforme (Arias de Reyna,
1998), por lo que es posible delimitar 4reas parasitadas y areas no parasitadas (0
con una parasitacion muy baja). A la vista de la informacion general aportada sobre
el parasitismo de incubacion, podemos inferir que en aquellas zonas en las que la
parasitacion ha sido intensa durante muchas generaciones, los huevos de urraca
deben haber experimentado algin cambio como respuesta a esta presion evolutiva
(Soler & Mgiller, 1990).

En la bibliografia general se ha recurrido en numerosas ocasiones a la observacion
de muestras de nidos parasitados, almacenadas en museos, siendo imposible un
seguimiento del nido (Soler et al., 2003). No podemos pasar por alto la variacion que
pueden presentar huevos de un mismo nido (dado que la puesta es muy costosa
energéticamente), asi como las caracteristicas utilizadas por el ave en el
reconocimiento de los huevos. En el caso que nos concierne nos hemos centrado en
caracteristicas visibles por el ojo humano, contrastando nuestra informaciéon con
mediciones de espectofotometria y los datos de seguimiento posterior del nido. No
parece que las urracas utilicen caracteristicas no visibles para nosotros, como el
ultravioleta, ya que Avilés et al. (2006) demuestran que alterar las caracteristicas UV
de los huevos de crialo no hace que sean mas rechazados por la urraca
hospedadora, y tenemos indicios para pensar que las aves parasitas parecen
explotar los sesgos sensoriales del ave hospedadora (Soler & Avilés, 2012).
Podemos asumir que las urracas emplean un espectro visible muy similar al
humano, rechazando con mayor probabilidad aquellos huevos que no son miméticos

para el ojo humano (Soler & Mgller, 1990).



Entre los comportamientos de defensa del nido, ademéas del rechazo del huevo
parasitado, pueden observarse conductas de ataque del hospedador al parasito
(Alvarez & Arias de Reyna, 1974), destacando en este caso que la urraca es un ave
de mayor tamafio que el crialo. Pensamos que estas defensas deben ser mas
eficaces en aquellos hospedadores con una mejor condicion fisica, que debe
relacionarse en mayor medida con individuos experimentados en la reproduccion.
Este hecho deberia reflejarse, entre otras cosas, en las caracteristicas de los

huevos, por lo que proponemos:

1) H( Los huevos de los nidos de urraca parasitados y no parasitados deben ser

distintos.

En un area de alta parasitacion cabria esperar que hayan ocurrido procesos
evolutivos dentro del marco tedrico de la “lucha de armamentos”, suponiendo

variaciones tanto en los huevos del parasito como del hospedador, por lo que:

2) He) Los huevos de urraca de zonas altamente parasitadas seran distintos a

aguellos de zonas con baja o nula parasitacion.

3) H) Los huevos de crialo seran mas parecidos a los huevos de la zona que

parasitan que a los huevos de otra zona.

Material y métodos
Sujetos de estudio

Durante los meses de abril y mayo de 2013 y mayo de 2014 se fotografiaron las
puestas de 50 nidos de urraca, distribuidos en dos zonas diferentes con distintos
grados de parasitacion. Los lugares elegidos fueron el area de Chimeneas, Granada,
siendo esta una zona con un alto grado de parasitacion por parte del crialo, y en

Villanueva de Cordoba, siendo ésta una zona con bajo o nulo nivel de parasitacion.

De las 50 puestas fotografiadas, 10 fueron descartadas por motivos técnicos (por e;.
fotografias borrosas o archivos dafiados), quedando un total de 30 fotografias, de la

zona de Chimeneas, Granada, y 10 de la zona de Villanueva de Cd6rdoba.



Con objeto de determinar si los huevos pertenecian a la urraca o al crialo, se hizo un
seguimiento de los nidos cada 2 a 4 dias hasta la eclosion de los huevos. Aquellos
nidos en los que no se pudo comprobar de que huevo procedian los pollos de crialo

no se utilizaron para el estudio del color de los huevos.

Procedimiento experimental

Las fotografias se tomaron utilizando una camara Canon EOS 5D y una plataforma
de soporte de disefio propio (Redondo y Arias de Reyna, 2002). Los huevos del nido
se colocaron en la plataforma de soporte, que utiliza como referencia unos agujeros
previamente disefiados (con una distancia de 2 cm entre si, dispuestos en dos filas
paralelas de 5 agujeros cada una) para evitar el movimiento del huevo, y la cAmara
estaba atornillada en un plano cenital, a 47 cm de distancia. El maximo de huevos
encontrados en un nido fueron 9 y se numeraron en sentido de lectura, de izquierda

a derecha y de arriba abajo, con el nombre del nido seguido del nimero de huevo.

El fondo de la plataforma de soporte estaba constituido por una cartulina azul, que
se mantuvo en todas las fotografias. Todas las fotografias incluyeron una regla
metalica de 30 cm, de color gris, que se utilizd6 como escala de referencia. Tanto el
color azul de la cartulina como el color gris de la regla se utilizaron como referencia

de color para el andlisis posterior (Villafuerte & Negro, 1998).

Las variables sobre las que nos centramos en este estudio fueron: los valores RGB
(Red, Green, Blue) de los huevos, el porcentaje de mancha frente a fondo que
presenta el huevo, los ejes mayor y menor (cm) y el volumen (mm?®). Todas ellas

fueron extraidas a través de mediciones de las fotografias, realizadas en ordenador.

Para la extraccion de los valores RGB se utiliz6 el programa "Image J". A cada
huevo se le recorté un fragmento de 1x2 cm, de la parte superior izquierda. Ademas,
de cada nido se extrajeron los valores de referencia mencionados previamente: se
recortaron dos fragmentos de 70x70mm (aproximadamente 6000 pixeles), la primera
referencia del color de fondo de la regla incluida en la fotografia y la segunda del
color de fondo de la plataforma de soporte. Para las medidas de los fragmentos
recortados se calibré el programa utilizando la regla presente en la fotografia. Se

midid una linea correspondiente a un cm en la regla (para cada fotografia) y se
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utilizé esta informacién en el programa para las medidas posteriores de esa misma
fotografia. Utilizando el programa de estandarizacién de color "RGB" realizado por
E. Collado y R. Villafuerte (Villafuerte & Negro, 1998) medimos los valores de color e
iluminacion de una de las fotografias, los cuales se utilizaron posteriormente para
estandarizar el resto de valores de las demas fotografias. Con dicho programa se
extrajeron medidas de los valores de referencia de cada nido y de los fragmentos de
cada huevo de cada nido. Cabe destacar que el programa extrae la informacion de
cada pixel presente en la imagen, por o que posteriormente fue necesario resumir

esta informacion (calculando el valor promedio) para poder trabajar con ella.

Utilizando el programa "Microsoft Excel”, se utilizaron los valores de referencia de
una de las fotografias (fotografia control) para extraer los valores de intensidad de
color. Estos valores se utilizaron para el resto de fotografias, comparando las dos
referencias de la fotografia control con el resto de fotografias, para estandarizar los
valores de intensidad de color. Posteriormente se calcularon los valores promedio de
RGB para cada fragmento de fotografia, extrayendo una puntuacién para cada valor

individualmente.

Para la medicion del porcentaje de mancha frente a fondo se utilizé el programa
"Photoshop” y los mismos fragmentos de huevo recortados previamente. Utilizando
las herramientas de seleccion de dicho programa (con una tolerancia de 10 puntos),
seleccionamos las manchas de cada fragmento dejando libre el fondo. Utilizando de
nuevo el programa "RGB" desarrollado por E. Collado y R. Villafuerte (Villafuerte &
Negro, 1998) extrajimos el numero de pixeles presentes en las manchas y lo
comparamos con el nimero de pixeles totales de cada fragmento. Extrajimos asi un

porcentaje de mancha del fragmento.

Para la medicién del volumen utilizamos de nuevo el programa "Image J". Calibrando
las medidas, como hemos explicado anteriormente, se midieron el eje mayor
(longitud) y el eje menor (ancho) del huevo. Estas medidas se utilizaron para calcular
el volumen, utilizando la férmula propuesta por Hoyt (Hoyt, 1978): V = 0.51xLB?

(donde el valor L corresponde al eje mayor y el valor B al eje menor).



Analisis de datos

Con los datos obtenidos se constituyeron 4 grupos, atendiendo a la especie y a la
parasitacion del nido. Los grupos fueron los siguientes: huevos pertenecientes a
nidos sin parasitar de Granada (grupo 1, N = 78); huevos pertenecientes a
parasitados de Granada, sin contar los huevos de crialo (grupo 2, N = 81); huevos
pertenecientes a nidos de Cdrdoba, sin parasitacion (grupo 3, N = 50) y huevos de
crialo (grupo 4, N = 24).

Para el analisis de datos se utilizé el programa "R". Se comprobé la normalidad de
las variables y la homogeneidad de las varianzas, tras lo cual se realizaron varios
analisis GLM (modelo lineal generalizado), para determinar la importancia de las
variables. Posteriormente se realizé un andlisis de la varianza de las variables de
peso, seguido de una prueba de comparaciones mdultiples (test de Tukey; este ultimo
utilizando el programa "SPSS"). Las pruebas de significacion fueron consideradas
significativas para valores de p<0.05. Se representaron graficamente las medias y
desviaciones de los grupos, utilizando el programa "R", para analizar en mayor

profundidad las diferencias entre ellos.

Resultados

En la Tabla 1 se presentan los estadisticos descriptivos de cada grupo. Utilizando la
prueba de Kolmogorov-Smirnov comprobamos que las variables de estudio son

normales (ver Tabla 2).

Comprobamos, asimismo, la homogeneidad de las varianzas de los grupos que
seran sometidos al analisis de varianza (los dos grupos de huevos de urraca
pertenecientes a Granada), cuyos resultados pueden observarse en la Tabla 3.
Observamos que las varianzas de las variables Eje 1 y Volumen no son

homogéneas. Estas variables no fueron consideradas para el andlisis de varianza.



Tabla 1: Estadisticos descriptivos

N Variable  Media Varianza  Desv. tipica
Grupo 1 78 R 111.360 243.046 15.589
G 110.183 263.459 16.231
B 99.228 323.861 17.996
P. Mancha 43.221 106.314 10.310
Eje 1 3.404 0.042 0.204
Eje 2 2.391 0.006 0.077
Volumen 9.758 0.0001 0.955
Grupo 2 81 R 103.895 238.938 15.457
G 106.355 297.561 17.249
B 92.689 338.481 18.397
P. Mancha 43.260 109.558 10.466
Eje 1 3.367 0.024 0.153
Eje 2 2.354 0.005 0.068
Volumen 9.341 0.0001 0.643
Grupo 3 50 R 89.724 607.239 24.645
G 95.586 520.393 22.812
B 83.900 592.125 24.333
P. Mancha 39.238 86.652 9.308
Eje 1 3.446 0.028 0.168
Eje 2 2.419 0.004 0.065
Volumen 10.102 0.0001 0.816
Grupo 4 24 R 116.777 162.797 12.759
G 122.946 220.516 14.849
B 113.997 300.176 17.325
P. Mancha 36.625 91.533 9.567
Ejel 3.250 0.036 0.190
Eje 2 2.426 0.011 0.010
Volumen 9.612 0.0001 1.243

Los grupos corresponden a (1) huevos de Granada pertenecientes a nidos no
parasitados, (2) huevos de Granada pertenecientes a nidos parasitados, (3) huevos de
Cérdoba y (4) huevos de crialo.
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Tabla 2: Prueba de normalidad

Kolmogorov-Smirnov?®

Estadistico gl Sig.

R 0.045 232 0.200°

G 0.046 232 0.200°

B 0.035 232 0.200°

P. Mancha 0.048 232 0.200°
Eje 1 0.031 232 0.200°
Eje 2 0.051 232 0.200°
Volumen 0.055 232 0.200°

Test de normalidad para las variables de estudio. Todas las variables son normales.

a) Correccion de la significacion de Lilliefors.

b)Este es un limite inferior de la significacién verdadera.

Tabla 3: Prueba de homogeneidad de las varianzas

Estadistico de Levene gll gl 2 Sig.
R 0.0783 1 157 0.378
G 0.096 1 157 0.757
B 0.063 1 157 0.801
P. Mancha 0.080 1 157 0.778
Eje 1 16.260 1 157 < 0.001
Eje 2 1.380 1 157 0.242
Volumen 12.301 1 157 0.001

Test de homogeneidad de las varianzas para las variables de estudio. Las varianzas de Eje 1

y Volumen son heterogéneas.

Con objeto de determinar si existen diferencias entre los dos grupos de Granada, (1)

parasitados y (2) no parasitados, realizamos un andlisis GLM (modelo lineal

generalizado en el que la variable dependiente era la parasitacion (binomial). Se

fueron eliminando en pasos sucesivos las variables independientes sin contribucién

significativa (por orden de eliminacion: Porcentaje de mancha, Eje 1 (alto) y

Volumen). El modelo final (ver Tabla 4) recoge las siguientes 4 variables: valores R,

G, B y medidas del Eje 2 (ancho).
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Tabla 4:; Analisis GLM

Variable Estimador Error est. z Sig.
(Intercepto) 19.96678 6.72491 2.969 0.003
R -0.17250 0.003884 -4.441 <0.001
G 0.30772 0.08050 3.823 <0.001
B -0.16577 0.05404 -3.068 0.002
Eje 2 -8.03964 2.66497 -3.017 0.003

Andlisis GLM, donde observamos las variables de peso, todas ellas significativas.

El analisis de la varianza (ANOVA) de las variables de méas peso en el GLM también

muestra resultados significativos (Tabla 5). Encontramos que los valores R y B

muestran diferencias significativas entre los dos grupos de Granada, mientras que

no es asi en el valor G (Tabla 5).

Tabla 5; Analisis de la varianza

ANOVA de la variable R

Suma cuadrados gl Media cuadréatica F Sig.
Inter-grupos 2214 1 2214 9.19 0.003
Residual 37830 157 241
ANOVA de la variable G

Suma cuadrados gl Media cuadréatica F Sig.
Inter-grupos 582 1 582.2 2.073 0.152
Residual 44091 157 280.8
ANOVA de la variable B

Suma cuadrados gl Media cuadréatica F Sig.
Inter-grupos 1699 1 1699.4 5.129 0.025
Residual 52016 157 331.3
ANOVA de la variable Eje 2

Suma cuadrados gl Media cuadratica F Sig.
Inter-grupos 0.0547 1 0.05472 10.37 0.002
Residual 0.8282 157 0.00528

Analisis de la varianza de las variables de peso en el GLM.
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Por lo tanto, en cuanto a los valores de color presentes en el huevo, difieren mas en
las longitudes de onda largas del espectro visible (rojo) seguidas de las longitudes
de onda cortas (azul), y no parecen tan importantes las longitudes de onda
intermedias (verde). También encontramos diferencias significativas para la variable
Eje 2 (Tabla 5).

Cuando comparamos las medias para los dos grupos de huevos de urraca de
Granada (ver Figura 1) observamos que los valores promedios de R, G y B, asi
como del Eje 2 son superiores para los huevos parasitados de Granada, frente a los

huevos no parasitados de la misma zona.

Figura 1: Representacion de las medias y desviaciones estandar
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Medias comparadas para los dos grupos de Granada. En los valores de la izquierda de cada
cuadro observamos la media de los huevos de urraca pertenecientes a nidos no parasitados por
crialo; a la derecha, en cada cuadro, la media de los huevos de urraca pertenecientes a nidos
parasitados.
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Al comparar las medias de los cuatro grupos, observamos que la media para los
valores R (Figura 2) del grupo de crialos (X = 116.77) se asemeja més a los valores
de los grupos de Granada, tanto no parasitados (X = 111.36) como parasitados

(X=103.98), que a los valores de Cordoba (X= 89.72).

Figura 2. Representaciéon de la media de R para todos los grupos
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En la figura aparecen representados los valores promedio y las desviaciones estandar de cada grupo,
ademas de los resultados del test de comparaciones multiples. Los grupos con una misma letra son
aquellos entre los que no se han encontrado diferencias estadisticamente significativas.

Para los valores de G(Figura 3) encontramos relaciones similares, los huevos de

crialo (X = 107.03) se parecen mas a los huevos de Granada, no parasitados (X

110.18) y parasitados (X = 106.35), que a los de Cdrdoba (X = 95.58).

Igual ocurre en los valores B(figura 4), con mas parecido de los huevos de crialo (X
113.99) a los de Granada, no parasitados (X = 99.22) y parasitados (X = 92.68), que
a los de Cordoba (X = 83.90).
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Figura 3:
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En la figura aparecen representados los valores promedio y las desviaciones estandar de cada grupo,
ademas de los resultados del test de comparaciones multiples. Los grupos con una misma letra son

aquellos entre los que no se han encontrado diferencias estadisticamente significativas.

Figura 4. Representacion de la media de B para todos los grupos

110

100

90

80

o
I ¢ a
¢ ab
éb
T T T T
Granada no parasitado Granada parasitado Cordoba Crialo

En la figura aparecen representados los valores promedio y las desviaciones estandar de cada grupo,
ademas de los resultados del test de comparaciones multiples. Los grupos con una misma letra son

aquellos entre los que no se han encontrado diferencias estadisticamente significativas.
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En los valores del Eje 2 (Figura 5), ancho del huevo, encontramos relaciones
diferentes. El ancho de los huevos de crialo (X = 2.42) se asemeja mas al ancho de
los huevos de Cordoba (X = 2.41) que a los de Granada, tanto no parasitados (X =
2.39) como parasitados (X = 2.35).

No se han encontrado diferencias significativas para las variables Porcentaje de

mancha, Eje 1y Volumen.

Figura 5: Representacion de la media de Eje 2 para todos los grupos
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En la figura aparecen representados los valores promedio y las desviaciones estandar de cada grupo,
ademas de los resultados del test de comparaciones mdltiples. Los grupos con una misma letra son
aguellos entre los que no se han encontrado diferencias estadisticamente significativas.

Discusién

Tal y como esperabamos, existen diferencias entre coloracion de huevos de nidos
parasitados y huevos de nido no parasitados de la zona de Granada, siendo
especialmente importantes tanto para los valores R como para los valores B, por lo
gue confirmamos nuestra primera hipotesis en la que se esperaba una diferencia
entre los huevos de los nidos de urraca parasitados y no parasitados. Sabemos que
la puesta provoca mucho estrés oxidativo en la hembra (von Schantz, 1999). Por

ejemplo, Soler et al. (2008) demuestran la relacion entre coloracion y condicion
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fisica, indicando que la coloracion del huevo es algo costoso para la hembra. De
este modo, individuos con una mejor condicion fisica pondrian huevos con una
coloraciébn mas intensa, mientras que individuos con peor condicion fisica pondrian
huevos mas "palidos”. En urracas existe ademas la posibilidad de que la coloracion
esté influenciada por el parasitismo intraespecifico (Avilés, 2004). Los huevos no
parasitados presentan unos valores superiores de rojo y azul, correspondiendo por
tanto a una mayor presencia de pigmentos, y otorgando un aspecto mas 0scuro.
Estos huevos pertenecen probablemente a individuos con una mejor condicion fisica
(Reynolds, Martin & Cassey, 2009). Por tanto, el crialo parece discriminar la
condicion fisica del hospedador (Soler et al., 1995), como factor decisivo para la
parasitacion, o bien la condicién fisica del individuo puede determinar el éxito de la
parasitacion. Podria ser que los individuos con una mejor condicion fisica sean los
individuos de mas edad y por tanto los individuos que mayor experiencia tienen con
sus propios huevos, ya que los individuos jévenes, sobre todo en su primera puesta,
aceptan con mayor probabilidad un huevo de paréasito (Davies & Brooke, 1988;
Lotem et al.,, 1992). No podemos descartar explicaciones alternativas, como por
ejemplo la existencia de una relaciébn genética entre la apariencia del huevo y el
comportamiento de rechazo (Martin-Gélvez et al., 2006). Lo que parece claro es la

existencia de una relacion entre la apariencia de los huevos y la parasitacion.

Como se ha mencionado, la edad parece ser un factor clave en el reconocimiento de
huevos, por lo que individuos mas jovenes, o en su primer afilo de puesta, seran
menos propensos a rechazar el huevo del parasito (Lotem, Nakamura & Zahavi,
1992). Por lo tanto, a través de la experiencia, el individuo sera capaz de reconocer
sus propios huevos y rechazar aquellos huevos diferentes a los suyos (Victoria,
1972). De este modo, cabe esperar que la primera puesta sea un periodo
susceptible a la parasitacion, ya que los individuos jovenes carecen de experiencia y

este es el momento en el que deben aprender la apariencia de su propia puesta.

Por otro lado, se sabe que los crialos discriminan los nidos a parasitar por las
caracteristicas que muestran las urracas en la construccion del nido (Soler et al.,
1995). Ciertas caracteristicas del nido pueden estar relacionadas con la parasitacion.
Por ejemplo, Langmore et al. (2005) encuentran que especies con nidos mas
luminosos identifican mejor los huevos de parasito. El ambiente puede influir también

en las caracteristicas de los huevos, tanto del parasito como del hospedador, como
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encuentran Avilés et al. (2007) en el caso de la coloracion. Es posible, por tanto, que

los crialos discriminen entre las caracteristicas de los huevos.

En cuanto a la forma de los huevos, puede existir una relacion entre las
caracteristicas fisicas del huevo y la edad del progenitor, dadas las caracteristicas
de la cloaca. Hay evidencias en algunas especies de una relacion positiva entre la
edad y la anchura del huevo (Coulson, 1963; Mills, 1979; Weimerskirk, 1990).
Hembras mas jovenes, en especial en su primera puesta, pondrian huevos mas
estrechos. Las dimensiones fisicas de huevo podrian ser también un indicador de la
condicion fisica del individuo, por lo que esperamos diferencias en las dimensiones
fisicas de huevos de nidos parasitados y no parasitados. Asi las encontramos, en la
zona de Granada, para la anchura del huevo, siendo el grupo parasitado el que
presenta la media mas baja (Figura 5). El ancho del huevo podria estar relacionado
también con la capacidad del individuo para defender el nido, quiza por su relacion
con la edad del individuo o con su condicion fisica (Dufva, 1996). El crialo parece
estar discriminando selectivamente también aquellos nidos con los huevos menos
anchos (correspondientes a individuos mas jovenes), como indicador de éxito en la

parasitacion.

Hay que tener en consideracion que en la zona de Chimeneas, Granada, la
parasitacion es muy alta, por encima del 50% de los nidos (Arias de Reyna, 1998;
Soler et al., 1998). Este alto grado de parasitacién se ha mantenido constante a lo
largo de los afios, lo que implica un bajo éxito en la reproduccion de las urracas de
esta zona, ya que sabemos que los nidos parasitados tienen menos éxito
reproductivo (Arias de Reyna et al., 1982; Soler, 1990; Payne, 1997). Debido a la
intensa parasitacion, cabria esperar una disminucién de la poblacion de urracas
(May & Robinson, 1985). Sin embargo dicha poblacion se mantiene elevada y
constante en la zona, por lo que la mayor parte de los individuos de la zona podrian
ser jovenes dispersantes provenientes de zonas colindantes en las que la
parasitacion no es tan elevada. Si la edad del individuo, como creemos, es un factor
determinante en la defensa ante la parasitacion, esto convierte a la zona de Granada

en una zona sensible a dicho fendmeno, fuertemente explotada por el crialo.

Dada la carrera armamentistica entre parasitos y hospedadores (Brooke & Davies,

1988), esperamos observar una coevolucion entre los huevos de parasito y
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hospedador, asi como diferencias entre los huevos de aquellas zonas fuertemente
sometidas a esta presion y zonas con baja (o libres de) parasitaciéon. Observamos,
de este modo, diferencias entre los huevos de Granada y los huevos de Cordoba,
gue nos permiten confirmar nuestra segunda hipotesis, en la que esperamos que los
huevos de urraca de zonas altamente parasitadas sean distintos a aquellos de zonas
con baja o nula parasitacién. Los huevos de Cordoba se diferencian tanto de los
huevos parasitados de Granada como de los no parasitados. Tan s6lo no se
diferencian de los huevos parasitados en el valor B, el color fundamental menos
afectado por la presencia de pigmentos (Kennedy & Vevers, 1976; Miksik, Holan &
Deyl, 1996) y a los no parasitados en el valor del Eje 2, quiza porque las edades de

las hembras de ambos grupos no sean sustancialmente distintas.

Sin embargo, no hemos encontrado un mayor parecido de los huevos de crialo a
aguellos de la zona que parasita, como cabria esperar los procesos coevolutivos
existentes entre estas dos especies (Soler & Soler, 2000) y por lo tanto no podemos
aceptar la tercera hipotesis que planteamos, en la que se espera que los huevos de
crialo fuesen mas parecidos a los huevos de la zona que parasitan que a los de
otras areas no parasitadas. A la vista de estos resultados podemos pensar que en la
zona de Granada los crialos estan discriminando la capacidad del hospedador de
distinguir un huevo extrafio, frente a su condicion fisica, por lo que no seria extrafio
que los individuos con una peor condicién fisica sean parasitados con una mayor
probabilidad al coincidir estos con los individuos mas jovenes (inexpertos). Segun
Birkhead (1991), en un estudio con urracas, las hembras mas jovenes ponen sus
huevos mas tarde que las hembras de mayor edad. Basandose en estos resultados,
Soler et al. (2000) infieren la edad de las hembras de urraca de su estudio, segun el
tiempo en el que se produjo la puesta, concluyendo que la edad no estaba
relacionada con la habilidad de reconocimiento de los huevos. Tanto el estudio de
Soler et al. (2000), como nuestro trabajo, se basan en un método indirecto para
calcular la edad de los individuos. Es crucial que en la investigacion futura se utilicen
métodos directos para conocer la edad de los individuos, como por ejemplo la
medicién de caracteristicas morfologicas que varien con la edad (Miller, 1946;
Crunden, 1963), para determinar la relacion entre la edad del individuo y la

parasitacion por parte del crialo en la urraca.
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No hemos encontrado que la distribucion de las manchas del huevo sea una variable
importante para distinguir huevos de urraca de nidos parasitados, de huevos de
urraca de nidos no parasitados. Soler et al. (2000) encuentran, sin embargo, que la
distribucion de las manchas puede ser una variable fundamental en el
reconocimiento de huevos no miméticos por parte de la urraca. La teoria de la
coevolucién predice que una baja variacion intra-nido conllevaria a un mejor
reconocimiento de los huevos del parasito, por lo que aquellos individuos con nidos
cuyos huevos se parezcan mas entre si deberian ser los individuos mas proclives a
rechazar un huevo de parasito. Sin embargo Avilés et al. (2004) encuentran en
urracas el efecto contrario, donde individuos con una mayor variabilidad intra-nido
rechazan con mayor frecuencia los huevos de parasito. En este estudio no hemos
podido encontrar evidencias de que la distribucion de las manchas en el huevo sea
un factor determinante para discriminar entre nidos de urraca parasitados y no
parasitados. Si, como pensamos, en la zona de Chimeneas hay una gran
concentracion de individuos jovenes, en su primer afio de puesta, cabe esperar que

no hayan tenido experiencia con sus propios huevos.

Debemos tener en cuenta que la condicion fisica de hospedador esta estrechamente
relacionada con las defensas ante la parasitacion, ya que la conducta de rechazo del
huevo parasitado puede implicar la expulsién del huevo del nido o bien el abandono
de éste (Redondo, 1993). Los individuos con una peor condicion fisica seran menos
capaces de afrontar una nueva nidada, perdiendo completamente sus oportunidades

de reproduccion en esa temporada.

Para entender la extension del parasitismo en esta zona, deberiamos atender a las
fluctuaciones poblacionales a lo largo del tiempo. Una zona histéricamente muy
parasitada, donde los hospedadores hubieran desarrollado una mayor habilidad para
distinguir los huevos del parasito, se convertiria en una zona menos Optima para la
parasitacion. Cuando hospedadores y parasitos han estado coexistiendo en la
misma zona durante mucho tiempo se observa que los hospedadores rechazan los
huevos de parasito con mas frecuencia, tanto los miméticos como los no miméticos
(Soler & Mgller, 1990). Con la progresiva disminucion de la parasitacion hasta
desaparecer, los costes de rechazar un huevo propio serian los Unicos presentes,
por lo que las defensas del hospedador disminuirian, volviendo a convertir la zona

en una zona oOptima para la parasitacion (Marchetti, 1992). Por lo tanto, para una
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mejor comprension del fendmeno aplicado a nuestra zona de estudio, seria
conveniente la realizacion de un estudio longitudinal donde se observase la

evolucion de la parasitacion a lo largo de los afos.

Estudiar el ciclo de dicha poblacion podria explicar por qué encontramos que
aguellos individuos cuyos huevos tienen una menor “"calidad" (valores cromaticos
mas bajos, menor ancho del huevo), son los méas parasitados. Cabe esperar que el
crialo seleccione aquellos nidos en los que el hospedador tenga una condicién fisica
Optima para cuidar del nido, pero a la vez una menor capacidad para identificar un
huevo extrafio. Aquellos hospedadores con una peor capacidad para reconocer los
huevos de parasito podrian ser precisamente aquellos mas jévenes o con una peor
condicion fisica. Soler et al (1995) encuentran que las urracas de nidos parasitados
son mas capaces de criar mas crias que las de nidos no parasitados, por lo que
concluyen que el crialo selecciona positivamente aquellas urracas con una mejor
condicion fisica. Quiza una alta presencia de individuos jovenes, sin experiencia con
la parasitacion, esté influyendo en la dispersion del crialo en esta zona a pesar de
una peor condicion fisica de los hospedadores.

De acuerdo con el estudio de Davies & Brooke (1988) el rechazo de huevos es un
mecanismo complejo, con dos importantes costes asociados: un coste de expulsién,
0 expulsar accidentalmente un huevo propio cuando se esta expulsando un huevo
de parasito, y un coste de reconocimiento, o expulsar un huevo propio al confundirlo
con un huevo parasito. Davies et al. (2003) muestran, en una especie paseriforme,
qgue por debajo de un umbral del 19-41% de parasitacidén la conducta predominante
suele ser la de aceptacion del huevo extrafio, porque los costes del rechazo superan

a los beneficios.

Las aves que presentan comportamientos de rechazo ante los huevos extrafios,
muestran una conducta de reconocimiento de sus propios huevos (Rothstein, 1975).
Si se trata de una habilidad aprendida con la experiencia (Rothstein, 1974), tras la
primera puesta, los individuos mas jovenes presentan una clara desventaja ante la
parasitacion. La edad seria, por lo tanto, uno de los factores determinantes a la hora
del desarrollo de unas respuestas efectivas ante la parasitacion, por lo que zonas
con una amplia distribucion juvenil serian zonas mas expuestas a la dispersion de

las aves parasitas.
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Hemos visto que los crialos responden selectivamente ante las caracteristicas del
nido, tales como el tamafio de éste, y su relacion con la calidad del individuo (Soler
et al., 1995). Si responden selectivamente o no ante la edad del hospedador,
utilizando claves visuales como podria ser la presencia de plumaje juvenil en el
plumaje del hospedador, es una cuestibn que queda aun abierta. Lo que parece
claro es que la presencia de unas caracteristicas fisicas concretas en el huevo,

puede tener una relacion estrecha con la probabilidad de que el nido sea parasitado.

Conclusiones
Los resultados de nuestro estudio nos permiten concluir:

1. Existen diferencias estadisticamente significativas entre los huevos parasitados y
no parasitados de Granada, siendo los valores de rojo, azul y ancho del huevo las
variables mas influyentes. El crialo podria estar discriminando positivamente a
individuos mas jovenes (con menor anchura de huevo) y posiblemente con una peor

condicion fisica que les incapacita para pigmentar mucho sus huevos.

2. Los huevos de urraca de Granada (zona de alta parasitacion) son
significativamente distintos a los huevos de urraca de Cordoba (zona de baja
parasitacion). La evolucion hacia el mimetismo de los huevos de parasito supone

una importante presion evolutiva para el hospedador.

3. No encontramos evidencias estadisticas de que los huevos de crialo se parezcan
mas a los huevos de urraca de la zona parasitada. Las caracteristicas de la
poblacion de estudio y la amplia presencia de jovenes dispersantes de otras zonas
podria explicar esta disminucion del mimetismo, en favor de la explotacién de la

capacidad del hospedador para reconocer sus propios huevos.
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