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RESUMEN.— Se presenta una revisién del impacto que produce el parasitismo de cria del Tordo
Renegrido (Molothrus bonariensis) sobre el éxito reproductivo de sus hospedadores. Se analiz6 el
efecto del parasitismo sobre la supervivencia de los nidos y sobre la supervivencia de huevos, el
éxito de eclosién y la supervivencia de pichones en nidos exitosos. También se analizaron el efec-
to de la intensidad de parasitismo y del comportamiento de picadura de huevos en nidos no
parasitados. El principal impacto del parasitismo sobre el éxito reproductivo de los hospedadores
estudiados fue producido por la picadura de huevos. Este comportamiento también redujo el
éxito reproductivo del hospedador en nidos no parasitados. El parasitismo redujo el éxito de
eclosioén y la supervivencia de los pichones solo en hospedadores mucho mas pequenos que el
parasito. En estos, el parasitismo también aumento la frecuencia de abandono de nidos, general-
mente como consecuencia de la destruccion de la mayoria de los huevos del hospedador. El costo
producido por la picadura de huevos aumenté con la intensidad de parasitismo. Considerando
que la intensidad y la frecuencia de parasitismo estan estrechamente asociadas, esta tiltima seria
un buen indicador del impacto que el parasitismo de Molothrus bonariensis podria producir sobre
el éxito reproductivo de sus hospedadores. Se mencionan algunos aspectos de la biologia del
parasito y de sus hospedadores que es necesario estudiar con mayor detalle para poder estimar
elimpacto que produce el parasitismo sobre la viabilidad de las poblaciones de los hospedadores.

PALABRAS CLAVE: éxito reproductivo, Molothrus bonariensis, parasitismo de cria, picadura de huevos, Tordo
Renegrido.

ABSTRACT. IMPACT OF BROOD PARASITISM BY SHINY COWBIRDS (M OLOTHRUS BONARIENSIS) ON THE REPRO-
DUCTIVE SUCCESS OF THEIR HOSTS.— We present a review of the impact of brood parasitism by Shiny
Cowbirds (Molothrus bonariensis) on the reproductive success of their hosts. We analysed the ef-
fect of parasitism on nest survival and on egg survival, hatching success and chick survival in
successful nests. We also analysed the effect of the intensity of parasitism and egg pecking
behaviour in unparasitized nests. Egg pecking produced the main impact of parasitism on host’s
reproductive success. This behaviour also reduced host’s reproductive success in unparasitized
nests. Parasitism decreased hatching success and chick survival only in hosts much smaller than
the parasite. In these hosts, parasitism also increased the frequency of nest abandonment, gener-
ally as a result of the destruction of the majority of host’s eggs. The cost produced by egg pecking
increased with intensity of parasitism. Considering that intensity and frequency of parasitism
are tightly associated, the latter would be a good predictor of the impact that Shiny Cowbird’s
parasitism might produce on the reproductive success of their hosts. We mention some aspects
of the biology of the parasite and their hosts that we need to study in more detail to estimate the
impact that brood parasitism produces on the viability of hosts” populations.

KEY WORDS: brood parasitism, egg pecking, Molothrus bonariensis, reproductive success, Shiny Cowbird.



78 REBOREDA ET AL.

El parasitismo interespecifico de cria es una
estrategia reproductiva en la que algunos in-
dividuos, los parésitos, depositan sus huevos
en nidos de individuos de otras especies, los
hospedadores, que proveen la totalidad del
cuidado parental. En las aves, esta estrategia
ha evolucionado en forma independiente en
al menos siete oportunidades y en la actuali-
dad esté presente en aproximadamente 90 es-
pecies % Uno de los grupos en los cuales el
parasitismo ha evolucionado en forma inde-
pendiente es el de los tordos (familia Icteridae,
géneros Molothrus y Scaphidura). Este grupo
incluye a cinco especies que, de acuerdo a estu-
dios filogenéticos hechos con secuencias de ADN
mitocondrial, tendrian un ancestro comtn ®*.

Los parasitos de cria interespecificos depen-
den enteramente del hospedador para su re-
produccién y éste ve disminuido su éxito
reproductivo como consecuencia del parasi-
tismo (revisiones recientes del tema se encuen-
tran en Ortega °, Rothstein y Robinson ¢ y
Davies ?). En el caso de los tordos parasitos,
éstos suelen disminuir el éxito reproductivo
de sus hospedadores de distintas formas. Los
tordos suelen picar o remover los huevos del
hospedador cuando visitan sus nidos !¢, sus
huevos o pichones pueden reducir el éxito de
eclosion de los huevos del hospedador 12, y
sus pichones pueden reducir la tasa de creci-
miento y la supervivencia de los pichones del
hospedador *5, la supervivencia de las crias
del hospedador luego de que éstas abando-
nan el nido *® o el éxito reproductivo futuro
de la pareja que los ha criado . Ademas, el
parasitismo suele aumentar la probabilidad de
que el hospedador abandone sunido %7y, en
algunos casos, la presencia de pichones del pa-
rasito puede aumentar la probabilidad de
predacion del nido*®.

El parasitismo de cria esta estrechamente re-
lacionado con la dindmica poblacional y la
conservacioén de las poblaciones de especies
hospedadoras . Un ejemplo de ello es
Molothrus ater, especie que recientemente ex-
pandio su distribucién en América del Norte
favorecido por la fragmentaciéon de los bos-
ques y el desarrollo de las actividades agro-
pecuarias?!. Esta expansion le permitio
incorporar como hospedadores a especies o
poblaciones que no tuvieron una historia de
simpatria previa con él y que, por lo tanto, no
desarrollaron defensas antiparasitarias efecti-
vas. De esta forma, el parasitismo de Molothrus
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ater se transformé en una de las principales
amenazas para las poblaciones de varias espe-
cies de aves canoras migrantes neotropicales 2.

Los parasitos de cria generalistas (i.e., aque-
llos que utilizan varias especies de hospeda-
dores) pueden constituir una seria amenaza
para sus hospedadores preferidos, ya que la
poblacién del parasito depende principalmen-
te de las especies mas abundantes y no es afec-
tada por la reduccién de la poblaciéon del
hospedador preferido. Por lo tanto, estos
hospedadores pueden experimentar aumen-
tos en la frecuencia de parasitismo atin cuan-
do sus poblaciones estén disminuyendo 8%.
Por otra parte, el efecto del parasitismo de cria
puede ser en algunos casos mds importante
que el de la predacién de nidos, ya que mu-
chos hospedadores no vuelven a nidificar lue-
go de haber criado exitosamente pichones, atin
tratindose de pichones parasitos, mientras
que silo intentan si su nido fue predado .

El Tordo Renegrido (Molothrus bonariensis) es
un parasito de cria extremadamente genera-
lista en cuanto a la seleccién de hospeda-
dores®. Sus huevos han sido encontrados en
nidos de 232 especies y se presume que al
menos 68 de ellas crian exitosamente a sus pi-
chones®*2, Esta especie estuvo histéricamen-
te restringida a los pastizales y bosques
abiertos de América del Sur, desde el rio Colo-
rado en la Patagonia hasta la isla de Trinidad
en el Caribe %. Durante los altimos 100 afos,
Molothrus bonariensis expandi6 su distribuciéon
hacia el sur del rio Colorado en la Patagonia y
hacia las Antillas en América Central ¥, donde
es responsable de la casi extincion de Agelaius
xanthomus 2. En la actualidad, Molothrus
bonariensis se distribuye desde la provincia de
Chubut en Argentina hasta la costa atlantica
del sur de Estados Unidos >#.

Sibien existen numerosos trabajos que repor-
tan la presencia de parasitismo de Molothrus
bonariensis en distintos hospedadores, pocos
de estos estudios han analizado los costos que
produce el parasitismo sobre los distintos com-
ponentes del éxito reproductivo del hospeda-
dor. Evaluar el costo del parasitismo sobre el
éxito reproductivo del hospedador resulta de
particular importancia en algunos casos (e.g.,
Xanthopsar flavus o Curaeus forbesi) ya que se
trata de especies globalmente amenazadas y
se presume que el parasitismo podria ser una
de las causas de su declinacién *2,
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Tabla 1. Estudios utilizados para el anélisis de la relaciéon entre intensidad y frecuencia de parasitismo de
Molothrus bonariensis. Para cada estudio se indica la frecuencia e intensidad de parasitismo, el ntimero
de nidos reportados, la localidad y la fuente bibliografica utilizada. La subespecie de Molothrus bonariensis
analizada fue siempre Molothrus bonariensis bonariensis excepto donde se indica.

Frecuencia

Especie Familia (%) Intensidad n Lugar Fuente
Phacellodomus striaticollis Furnariidae 13 1 33 Santa Fe 33
Taraba major Thamnophilidae 32 2 25 Santa Fe 33
Fluvicola albiventer Tyrannidae 53 1.2 102 Apuré, Venezuela 34°
Fluvicola albiventer Tyrannidae 22 1 45 Santa Fe 33
Satrapa icterophrys Tyrannidae 9 1 34 Santa Fe 33
Troglodytes aedon Troglodytidae 59 2 34 Valle de Cauca, Colombia ~ 35°
Troglodytes aedon Troglodytidae 94 5.7 105 Valle de Cauca, Colombia ~ 35°
Troglodytes aedon Troglodytidae 61 1.7 75 Magdalena, Buenos Aires d
Mimus saturninus Mimidae 73 2 64 Lobos, Buenos Aires 36
Mimus saturninus Mimidae 74 2.6 68 Magdalena, Buenos Aires 37
Mimus saturninus Mimidae 19 1.2 26 Atucha, Buenos Aires e
Mimus saturninus Mimidae 83 1.8 81 Magdalena, Buenos Aires e
Mimus saturninus Mimidae 65 2 50 Cardales, Buenos Aires 38
Mimus saturninus Mimidae 88 2.8 92 Villa Maria, Cérdoba 39
Turdus amaurochalinus Turdidae 59 1.6 95 Mendoza f
Turdus rufiventris Turdidae 20 14 54 Escobar, Buenos Aires 40
Turdus rufiventris Turdidae 68 1.7 41 Cardales, Buenos Aires 38
Polioptila dumicola Polioptilidae 16 1 38 Santa Fe 33
Sicalis flaveola Emberizidae 3 1 35 Magdalena, Buenos Aires 37
Zonotrichia capensis Emberizidae 11 1.3 27 Santa Fe 33
Zonotrichia capensis Emberizidae 73 2 40 Lobos, Buenos Aires 41
Zonotrichia capensis Emberizidae 66 2.1 50 Horco Molle, Tucuman 13
Zonotrichia capensis Emberizidae 22 15 51 Magdalena, Buenos Aires 37
Zonotrichia capensis Emberizidae 60 1.8 97 Ilha Grande, Brasil 42
Agelaius icterocephalus Icteridae 40 1.4 377 Trinidad 58¢
Agelaius ruficapillus Icteridae 59 1.9 80 Gral. Lavalle, Buenos Aires 43
Agelaius thilius Icteridae 28 1.2 117 Gral. Lavalle, Buenos Aires 16
Pseudoleistes virescens Icteridae 68 2.2 161 Gral. Lavalle, Buenos Aires 44

a Se estudio a Molothrus bonariensis venezuelensis
b Se estudié a Molothrus bonariensis cabanissi
¢ Se estudi6 a Molothrus bonariensis minimus

En este trabajo se presenta una revisiéon de
los costos que produce el parasitismo sobre el
éxito reproductivo de sus hospedadores. En
particular, se analiza la relacion entre la fre-
cuencia y la intensidad de parasitismo y el
efecto que tiene el parasitismo sobre la super-
vivencia de los nidos del hospedador y sobre
la supervivencia de huevos, éxito de eclosiéon
y supervivencia de pichones del hospedador
en nidos exitosos (i.e., nidos que produjeron
volantones). También se analiza el efecto de la
intensidad de parasitismo sobre el éxito
reproductivo y los costos producidos por la
picadura de huevos en nidos no parasitados.
Por altimo, se mencionan algunos aspectos de
la biologia del parasito y de sus hospedadores

d Tuero y Reboreda (datos no publicados)
e Rabulffetti y Reboreda (datos no publicados)
f Astié y Reboreda (datos no publicados)

que atn es necesario estudiar para poder pre-
decir el impacto que produce el parasitismo
sobre la viabilidad de las poblaciones de los
hospedadores.

METODOS
Frecuencia e intensidad de parasitismo

Para evaluar la relaciéon entre la frecuencia
(proporcién de nidos parasitados) y la inten-
sidad de parasitismo (nimero de huevos pa-
rasitos por nido parasitado) se utilizaron datos
provenientes de 28 estudios realizados en 15
especies de hospedadores (Tabla 1). Para este
analisis s6lo se tuvieron en cuenta estudios
que tenian datos de al menos 25 nidos y que
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fueron realizados en el drea de distribuciéon
histérica de Molothrus bonariensis. Se calcul6
la frecuencia de nidos no parasitados esperada
segin la distribucién de Poisson para distintos
valores del ntimero promedio de huevos por
nido (no parasitados y parasitados). A partir
de esos datos se calcularon los valores de in-
tensidad y frecuencia esperada de parasitismo.

Efecto del parasitismo sobre distintos
componentes del éxito reproductivo del hospedador

Para estimar los costos producidos por el
parasitismo se compararon los siguientes com-
ponentes del éxito reproductivo del hospeda-
dor entre nidos no parasitados y parasitados:
(1) supervivencia de nidos (proporcién de ni-
dos que produjeron al menos un volantén del
hospedador o del parasito) y (2) eficiencia
reproductiva en nidos exitosos (proporcion de
los huevos puestos por el hospedador que
produjeron volantones). Ademas, en los casos
en que se dispuso de los datos necesarios, se
estim6 el costo del parasitismo sobre tres com-
ponentes de la eficiencia reproductiva: (1) su-
pervivencia de huevos (proporcién de los
huevos puestos por el hospedador que esta-
ban presentes en el nido al final del periodo
de incubacién), (2) éxito de eclosioén (propor-
cién de huevos puestos por el hospedador
presentes en el nido al final del periodo de
incubacién que eclosionaron) y (3) supervi-
vencia de pichones (proporciéon de pichones
del hospedador nacidos que abandonaron
exitosamente el nido).

Para evaluar si el parasitismo afect6 la super-
vivencia de los nidos se compararon las
proporciones de nidos no parasitados y parasi-
tados exitosos mediante una Prueba de Inde-
pendencia . En los casos en que se dispuso
de informacién sobre las tasas de superviven-
cia diaria estimadas mediante el método de
Mayfield *, se realiz6 una comparacién entre
nidos no parasitados y parasitados con el pro-
grama CONTRAST¥. Por otra parte, para eva-
luar si el parasitismo afecté la eficiencia
reproductiva en nidos exitosos se compararon
las proporciones de volantones por huevo
puesto en nidos no parasitados y parasitados
mediante la Prueba de Independencia o, cuan-
do los datos disponibles lo permitieron, la
Prueba de Mann-Whitney **. Finalmente, para
evaluar si el parasitismo afect6 la superviven-
cia de huevos, el éxito de eclosién y la super-
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Figura 1. Intensidad de parasitismo de Molothrus
bonariensis en funcién de la frecuencia de parasi-
tismo. Los puntos corresponden a 28 estudios rea-
lizados en 15 especies de hospedadores (ver
Tabla 1). La linea continua indica la relacion inten-
sidad-frecuencia esperada segiin una distribucién
de Poisson (ver Resultados).

vivencia de pichones en nidos exitosos se com-
pararon estas variables entre nidos no parasi-
tados y parasitados mediante la Prueba de
Mann-Whitney.

Efecto de la intensidad del parasitismo sobre la
supervivencia de huevos del hospedador

Para evaluar el efecto de la intensidad de
parasitismo sobre la supervivencia de huevos
durante los estadios de puesta e incubacién
se realiz6 un Analisis de Correlacién de
Spearman entre la proporciéon de huevos
puestos por el hospedador que permanecian
en el nido al final de la incubacién y el nime-
ro de huevos parasitos que recibi6 el nido. Este
andlisis se realiz6 en forma independiente
para tres hospedadores: Pseudoleistes virescens,
Mimus saturninus 'y Turdus amaurochalinus.

Costos producidos por la picadura de huevos en
nidos no parasitados

Para evaluar los costos asociados al compor-
tamiento de picadura de huevos del hospeda-
dor por parte de Molothrus bonariensis se
compard la supervivencia de huevos en cua-
tro grupos de nidos: (1) nidos no parasitados
y sin indicios de picadura de huevos, (2) ni-
dos no parasitados en los que hubo picadura
de huevos, (3) nidos parasitados sin picadura
de huevos, y (4) nidos parasitados con pica-
dura de huevos. Este anélisis se realiz6 en



2003

IMPACTO DEL PARASITISMO DE MOLOTHRUS BONARIENSIS 81

Tabla 2. Impacto del parasitismo de Molothrus bonariensis sobre la supervivencia de los nidos del
hospedador y su éxito reproductivo total. Para cada hospedador se indica la frecuencia e intensidad de
parasitismo, el ntimero de nidos reportados, si existen diferencias significativas (S), o no (NS) entre
nidos no parasitados y parasitados en la supervivencia durante el periodo de puesta e incubacién
(P < 0.05, a dos colas), y si existen diferencias significativas entre nidos no parasitados y parasitados en
la eficiencia reproductiva (P < 0.05, a dos colas). Los asteriscos indican estudios en los que se calcul6 la
supervivencia diaria utilizando el método de Mayfield %; en los restantes casos se compararon las pro-
porciones de nidos exitosos y no exitosos (ver Métodos). Para cada estudio se indica la fuente bibliografi-
ca utilizada. En todos los estudios la subespecie de Molothrus bonariensis analizada fue Molothrus bonariensis
bonariensis excepto donde se indica. Los hospedadores estan ordenados por tamano corporal creciente.

Frecuencia Supervivencia  Eficiencia
Hospedador (%) Intensidad n de nidos reproductiva Fuente
Troglodytes aedon 94 5.7 105 S S 35°
Troglodytes aedon 61 1.7 75 S S c
Fluvicola albiventer 53 1.2 102 S S 34°
Zonotrichia capensis 73 2 40 S S 41
Agelaius thilius 28 1.2 117 NS S 16
Turdus amaurochalinus 60 1.6 94 NS * S d
Mimus saturninus 73 2 64 NS S 36
Mimus saturninus 65 2 50 NS * S 38
Mimus saturninus 83 1.8 81 NS S e
Turdus rufiventris 20 1.4 54 NS S 40
Turdus rufiventris 68 1.7 41 NS * S 38
Pseudoleistes virescens 68 2.2 161 NS * S 44,50

a Se estudio a Molothrus bonariensis cabanissi
b Se estudié a Molothrus bonariensis venezuelensis

forma independiente para dos especies de
hospedadores: Agelaius thilius y Turdus
amaurochalinus. Las comparaciones entre gru-
pos se realizaron mediante la Prueba de
Kruskal-Wallis y comparaciones multiples .

Uno de los problemas para analizar el efecto
de la picadura de huevos en nidos no para-
sitados es poder determinar si efectivamente
no existié parasitismo en esos nidos. En una
parte de su distribucién (este de Argentina,
Uruguay y sudeste de Brasil), Molothrus
bonariensis presenta un polimorfismo en la
coloracién de sus huevos, que pueden ser
blanco-inmaculados o manchados. Algunos
hospedadores, como Agelaius thilius, aceptan
huevos de ambos morfos %, mientras que
otros, como Mimus saturninus, Turdus
rufiventris o Pseudoleistes virescens, aceptan los
huevos manchados pero rechazan los del
morfo blanco %54 Para estos tltimos
hospedadores no es posible distinguir entre
nidos no parasitados y nidos parasitados con
huevos del morfo blanco que fueron rechaza-
dos por el hospedador antes de que el investi-
gador visitara el nido. La eleccién de Agelaius

¢ Tuero y Reboreda (datos no publicados)
d Astié y Reboreda (datos no publicados)
e Rabuffetti y Reboreda (datos no publicados)

thilius y Turdus amaurochalinus para estimar los
costos asociados a picaduras en nidos para-
sitados y no parasitados se debi a que el pri-
mer hospedador no rechaza huevos parasitos
del morfo manchado o blanco'®, mientras que
el segundo fue estudiado en una zona donde
no hay huevos de dicho morfo (Astié y
Reboreda, datos no publicados).

RESULTADOS
Frecuencia e intensidad de parasitismo

La informacién recopilada en los 28 estudios
analizados (Tabla 1) muestra que, si bien el
rango de frecuencias de parasitismo es muy
amplio (3-94%), en la mayoria de los casos és-
tas son mayores de 50%. Estos estudios mues-
tran una asociacién positiva entre la frecuencia
y laintensidad de parasitismo (Correlaciéon de
Rangos de Spearman, r,= 0.86, Z = 4.4,
P < 0.001; Fig. 1). Esta asociacién contintia
siendo altamente significativa atin cuando se
excluyan del analisis los estudios que presen-
tan frecuencias extremas de parasitismo (i.e.,
Sicalis flaveola® y Troglodytes aedon; r, = 0.82,



Tabla 3. Impacto del parasitismo de Molothrus bonariensis sobre la supervivencia de huevos, el éxito de eclosién y la supervivencia de pichones del hospedador. Para
cada hospedador se indica su peso corporal y la frecuencia e intensidad de parasitismo. Los datos se expresan como promedio = EE, con el niimero de nidos
utilizados entre paréntesis. Los valores de P corresponden al resultado de la comparacién del promedio entre nidos no parasitados (NP) y parasitados (PA) median-
te la Prueba de Mann-Whitney. Para cada estudio se indica la fuente bibliogréfica utilizada. En todos los estudios la subespecie de Molothrus bonariensis analizada
fue Molothrus bonariensis bonariensis (peso: 45-50 g).

Peso Frecuencia Supervivencia de huevos Exito de eclosién Supervivencia de pichones

Hospedador (8) (%) Intensidad NP PA P NP PA p NP PA p Fuente

Troglodytes aedon 15 61 1.7 090+0.03 078=+0.03 <0.01 091=+0.04 0.36=*0.06 <0.001 0.95=+0.05 0.54=+014 0.01 a
(22) (31) (22) (30) (16) (12)

Agelaius thilius 32 28 1.2 087003 071+0.06 <0.01 0.84=+0.03 066=009 012 093=0.03 0.80=+020 0.70 16
(50) @1 (50) 2D (25) ©)

Turdus amaurochalinus 56 60 1.6 0.81 £0.03 058 +0.04 <0.001 0.85+0.03 0.66=005 <001 0.87=0.05 0.88=+0.07 0.82 b
48) (78) (48) (70) (28) (18)

Mimus saturninus 75 65 2 090 +0.05 071 +0.07 <0.01 092=+0.05 072=012 022 096=*0.04 094=0.06 0.72 38
(25) (24) (16) (12) (16) )

Mimus saturninus 75 83 1.8 097 +0.02 077+005 <0.01 089=+0.04 075+0.04 0.07 0.76+0.08 0.75=*0.08 0.92 c
17) (43) (19) (50) (10) 17)

Turdus rufiventris 80 68 1.7 074 +0.09 069008 076 094=+006 074+015 040 1.00+0.00 093 +0.07 0.37 38
(13) (24) (6) ) (4) ©)

Pseudoleistes virescens 80 68 2.2 0.92+0.04 073+0.04 <0.01 072+0.04 058=0.04 017 084=0.05 0.74+0.05 0.46 44
(16) (42) (28) (87) (19) (42)

a Tuero y Reboreda (datos no publicados)
b Astié y Reboreda (datos no publicados)
¢ Rabuffetti y Reboreda (datos no publicados)
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Z = 4.1, P <0.001). La relacién entre intensi-
dad y frecuencia de parasitismo observada se
ajusta a la relacién esperada en el caso en que
la puesta de huevos de Molothrus bonariensis
en los nidos del hospedador fuese al azar y,
por lo tanto, siga una distribucién de Poisson

(Fig. 1).

Efecto del parasitismo sobre distintos
componentes del éxito reproductivo
del hospedador

En la tabla 2 se presenta un analisis cualitati-
vo de los resultados de 12 estudios realizados
en 8 hospedadores, a partir de los cuales se
pudo estimar el efecto del parasitismo sobre
la supervivencia de los nidos del hospedador
y sobre la eficiencia reproductiva en nidos
exitosos. Estos estudios incluyen hospeda-
dores con un rango de tamanos que va desde
los 15 g (Troglodytes aedon) hasta los 80 g
(Pseudoleistes virescens). El parasitismo de cria
disminuy9 la supervivencia de los nidos del
hospedador sélo en las especies de menor ta-
mano corporal (Troglodytes aedon, Fluvicola
albiventer y Zonotrichia capensis). En estos ca-
sos, el abandono de los nidos se produjo como
consecuencia de la destruccién de la mayoria
de los huevos del hospedador. En relacién con
la eficiencia reproductiva del hospedador, ésta
se redujo en todos los casos analizados.

Con el propésito de evaluar qué componen-
tes de la eficiencia reproductiva del hospeda-
dor fueron mayormente afectados por el
parasitismo se comparé la supervivencia de
huevos, el éxito de eclosién y la superviven-
cia de pichones entre nidos no parasitados y
parasitados. En la tabla 3 se presentan los re-
sultados de siete estudios realizados en seis
hospedadores en los que se recopild dicha in-
formacion. En casi todos los casos (seis de siete
estudios), el parasitismo redujo la superviven-
cia de los huevos del hospedador en forma
significativa (rango: 12-25%). El éxito de eclo-
sién y la supervivencia de pichones solo se
redujeron en dos de siete y en uno de siete
casos, respectivamente. Si se tiene en cuenta
el efecto del parasitismo sobre las tres varia-
bles en forma combinada, la reduccién de la
eficiencia reproductiva del hospedador fue de
30-55% para los hospedadores de tamano si-
milar o mayor a Molothrus bonariensis y de un
81% para el hospedador mas pequefio
(Troglodytes aedon).
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Efecto de la intensidad del parasitismo sobre la
supervivencia de huevos del hospedador

Como se mostro previamente (Fig. 1, Tablas 2
y 3), la mayoria de los hospedadores de
Molothrus bonariensis tiene intensidades pro-
medio de parasitismo de 1.5-2 huevos por
nido. En estos hospedadores los nidos parasi-
tados reciben entre 1y 4-6 huevos de Molothrus
bonariensis. Teniendo en cuenta que el princi-
pal efecto del parasitismo es la destruccién de
huevos del hospedador como resultado de las
picaduras de Molothrus bonariensis cuando vi-
sita sus nidos, se espera que este costo aumen-
te con la intensidad de parasitismo. Para poner
a prueba esta prediccion se analiz6 el efecto
de la intensidad de parasitismo sobre la su-
pervivencia de huevos en tres hospedadores
(Pseudoleistes virescens, Mimus saturninus y
Turdus amaurochalinus). En estas especies la fre-
cuencia de parasitismo es de 60-83%, mien-
tras que su intensidad varia entre 1.6-2.2
huevos por nido (Tabla 3).

Los resultados de este anélisis se presentan
en forma grafica en la figura 2. En los tres
hospedadores se observé una asociacioén ne-
gativa significativa entre la intensidad de pa-
rasitismo y la supervivencia de sus huevos. La
proporciéon de huevos perdidos durante los
estadios de puesta e incubacién en nidos que
recibieron cuatro huevos parasitos varié en-
tre 42% (Pseudoleistes virescens) y 83% (Turdus
amaurochalinus).

Costos producidos por Molothrus
bonariensis en nidos no parasitados

En la seccién anterior se mostré que existe
una asociacién entre la intensidad de parasi-
tismo y la destruccion de huevos del hospe-
dador. La figura 2 también indica que se
produjeron pérdidas de huevos del hospeda-
dor en nidos no parasitados. Si bien este re-
sultado (i.e., la destruccién de huevos del
hospedador por picaduras producidas por los
tordos en nidos no parasitados) ha sido men-
cionado en otros trabajos, su impacto sobre el
éxito reproductivo del hospedador ha sido
poco estudiado. Una de las dificultades para
cuantificar dicho costo es que varios de los
hospedadores que han sido estudiados recha-
zan los huevos parasitos del morfo blanco por
lo que no resulta posible discriminar entre ni-
dos no parasitados y nidos parasitados con
huevos de este morfo. En esta seccién se ana-
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lizan los costos producidos por Molothrus
bonariensis en nidos no parasitados en dos
hospedadores, Agelaius thilius y Turdus amauro-
chalinus, en los que es posible discriminar sin
ambigiiedad entre nidos no parasitados y
parasitados (ver Métodos).

Pseudoleistes virescens
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Figura 2. Promedio (+ EE) de la proporciéon de
huevos del hospedador presentes en el nido al final
del periodo de incubacién en funcién del niimero
de huevos parasitos puestos en el nido por
Molothrus bonariensis. Los niimeros indican el nt-
mero de nidos. Se muestra el valor del Anélisis de
Correlacién de Rangos de Spearman entre la pro-
porciéon de huevos puestos que llegan al final de
la incubacién y la intensidad de parasitismo. Los
datos de Pseudoleistes virescens fueron obtenidos
de Mermoz*, mientras que los de Mimus saturninus
y Turdus amaurochalinus son de Rabuffetti y Rebo-
reda (datos no publicados) y de Astié y Reboreda
(datos no publicados), respectivamente.
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En la figura 3 puede observarse que, si bien
la frecuencia de nidos con picaduras es ma-
yor en el grupo “parasitados” que en el “no
parasitados” (80% vs. 38% en Agelaius thilius
y 64% vs. 52% en Turdus amaurochalinus), la
proporcién de nidos no parasitados con pica-
duras es importante. Tanto en el grupo “no
parasitados” como en el “parasitados” la pér-
dida de huevos fue mayor en los nidos en que
se registraron picaduras que en los que éstas
no ocurrieron (Prueba de Kruskal-Wallis;
Agelaius thilius: H = 53.8, P < 0.001, compara-
ciones mdaltiples P < 0.01; Turdus amaurochalinus:
H = 28.5, P < 0.001, comparaciones miultiples
P < 0.01). Por otra parte, aunque el efecto de
las picaduras fue mayor en el grupo de nidos
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Figura 3. Promedio (+ EE) de la proporcién de hue-
vos puestos por el hospedador presentes en el nido
al final del periodo de incubacién en nidos no
parasitados y parasitados por Molothrus bonariensis
en los que no se detectaron pérdidas de huevos
por picaduras (barras blancas) o en los que si se
detectaron pérdidas por picaduras (barras negras).
Los niimeros indican el niimero de nidos. Los da-
tos de Agelaius thilius fueron obtenidos de
Massoni®!, mientras que los de Turdus amaurochalinus
son de Astié y Reboreda (datos no publicados).



2003

parasitados que en el de no parasitados
(Agelaius thilius: P < 0.05; Turdus amaurochalinus:
P < 0.01), en este tltimo grupo las picaduras
produjeron la pérdida del 22% y del 24% de
los huevos de Agelaius thilius y Turdus
amaurochalinus, respectivamente.

DiscusiON

Los resultados presentados muestran que el
principal impacto del parasitismo sobre el
éxito reproductivo de la mayoria de los
hospedadores estudiados es la destruccion de
sus huevos como resultado de las picaduras
producidas por Molothrus bonariensis. El com-
portamiento de picadura de huevos también
reduce el éxito reproductivo del hospedador
en nidos en los que el parasito no pone hue-
vos. El efecto negativo del parasitismo sobre
el éxito de eclosién y la supervivencia de los
pichones del hospedador es menos frecuente
y se manifiesta principalmente en los hospeda-
dores que tienen un tamano corporal mucho
menor al del parasito. En estos hospedadores,
el parasitismo también aumenta la probabili-
dad de abandono del nido, generalmente
como resultado de la destruccién de la mayo-
ria de sus huevos. Nuestros resultados tam-
bién muestran que el costo producido por la
picadura de huevos aumenta con la intensi-
dad de parasitismo. Si se tiene en cuenta que
la intensidad y la frecuencia de parasitismo
estan estrechamente asociadas, esta altima
serfa un buen indicador del impacto que el
parasitismo de Molothrus bonariensis puede
estar produciendo sobre el éxito reproductivo
de los hospedadores.

Como ya fuera mencionado, muchas espe-
cies de paseriformes vuelven a nidificar si su
nido es predado pero no lo hacen si éste fue
exitoso. Los resultados presentados en este
trabajo indican que la mayoria de los hospeda-
dores de Molothrus bonariensis no abandonan
los nidos parasitados, pero como resultado de
la alta intensidad de parasitismo producen
muy pocos volantones. En el caso en que estos
hospedadores no vuelvan a nidificar luego de
un intento reproductivo exitoso, el impacto del
parasitismo sobre sus poblaciones podria ser
de una importancia comparable al de preda-
cién de nidos, atin siendo menor su frecuencia .

Nuestros resultados muestran que el parasi-
tismo de Molothrus bonariensis reduce en for-
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ma importante el éxito reproductivo de los
hospedadores. Sin embargo, esta informacién
resulta insuficiente para predecir el impacto
del parasitismo sobre la viabilidad de las po-
blaciones de los hospedadores. En tal sentido,
resulta importante estudiar algunos aspectos
poco conocidos de la biologia del parasito y
de sus hospedadores y desarrollar modelos de
su dindmica poblacional que incorporen esta
informacién, asi como otras variables que no
han sido consideradas hasta el presente. A
continuacion se presentan brevemente algu-
nos de estos aspectos.

Para la mayoria de los hospedadores de
Molothrus bonariensis se desconoce (1) el n-
mero de intentos reproductivos que realiza
cada pareja durante una temporada y si éste
es modificado por el parasitismo, (2) las tasas
de supervivencia anual de los juveniles y de
los adultos y si éstas son reducidas por el pa-
rasitismo, y (3) el éxito reproductivo que tiene
Molothrus bonariensis en sus nidos y el efecto
de la competencia intraespecifica sobre esta
variable *2. Esta informacion es fundamental
para poder estimar el niimero de hospeda-
dores que van a reproducirse en el futuro y la
frecuencia e intensidad de parasitismo que
van a experimentar. Esto, a su vez, permitird
predecir si los tamafos de las poblaciones del
hospedador y del parasito van a mantenerse
estables, aumentaran o disminuiran 8.

Si bien se sabe que Molothrus bonariensis es
un parasito generalista, se desconoce si el
generalismo se manifiesta a escala poblacional
(i.e., una hembra utiliza solo un hospedador,
pero distintas hembras parasitan distintos
hospedadores) o si éste ocurre a escala indivi-
dual (i.e., una hembra utiliza diferentes
hospedadores), y, en este tiltimo caso, si exis-
ten preferencias por algin hospedador en
particular. En el caso en que las hembras de
Molothrus bonariensis utilicen durante su vida
un solo hospedador (i.e., si las hembras for-
man razas hospedador-especificas), el tamafio
poblacional de cada raza parésita va a estar
asociado en forma denso-dependiente al del
hospedador que utiliza, por lo que se espera
que los tamanos poblacionales lleguen a valo-
res de equilibrio. Por el contrario, si una mis-
ma hembra utiliza diferentes hospedadores,
el parasitismo puede resultar una seria ame-
naza para hospedadores poco abundantes o
preferidos, ya que la poblacién del parasito va
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a depender mayormente de los hospedadores
mas abundantes y no se vera afectada en for-
ma importante por una reduccién del tamafio
poblacional de los hospedadores poco abun-
dantes o preferidos. Por lo tanto, estos
hospedadores pueden experimentar aumen-
tos en la frecuencia de parasitismo aun cuan-
do sus poblaciones estén disminuyendo 8%,

Los estudios realizados en Molothrus ater in-
dican que una hembra puede utilizar mas de
un hospedador en una misma temporada
reproductiva 5. Sin embargo, estos tltimos
autores también encontraron que aproxima-
damente el 50% de las hembras de esta espe-
cie utilizaron un dnico hospedador. A partir
de estos resultados, ellos sugieren que la po-
blacién de Molothrus ater podria estar integrada
por una combinacién de hembras hospedador-
especialistas y hospedador-generalistas .
Como se menciond anteriormente, conocer
cudl de estas estrategias presentan las hem-
bras de Molothrus bonariensis tiene particular
interés en aquellos casos en que el parasitis-
mo reduce en forma significativa el éxito
reproductivo de los hospedadores, ya que la
viabilidad de sus poblaciones puede diferir
segun la estrategia utilizada.

Si bien algunos estudios han analizado el
posible valor adaptativo de la picadura y des-
trucciéon de huevos en nidos no parasita-
dos %, su impacto sobre el éxito reproductivo
del hospedador casi no ha sido tenido en cuen-
ta. La mayoria de los trabajos han estimado el
impacto de Molothrus bonariensis comparando
el éxito reproductivo de los hospedadores en
nidos no parasitados y parasitados. Como se
mostré anteriormente, el costo producido por
la picadura de huevos en nidos no parasitados
es importante y en algunos hospedadores
(e.g., Agelaius thilius, Turdus amaurochalinus)
puede producir el abandono del nido (Massoni
y Reboreda!® y Astié y Reboreda, datos no
publicados).

Por dltimo, los modelos que describen la di-
namica poblacional de los sistemas parasito de
cria-hospedador (e.g., May y Robinson ¥) no
tienen en cuenta algunas caracteristicas rele-
vantes de la biologia de los parasitos (como el
comportamiento de picadura de huevos del
hospedador) y de sus hospedadores (como el
abandono de nidos con destruccién masiva de
huevos o con alta intensidad de parasitismo,
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o0 la probabilidad de volver a nidificar). La in-
corporacién de estas variable en nuevos mo-
delos permitird predecir en forma mds precisa
las consecuencias del parasitismo sobre la via-
bilidad de las poblaciones de los hospeda-
dores.
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