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RESUMEN.— Los tordos parásitos de cría ponen sus huevos en los nidos de otras especies (hospe-
deros), dependiendo de ellos para su reproducción. Se ha propuesto que los tordos habrían
modificado ciertas características de historia de vida como adaptaciones para desarrollar este
comportamiento. Específicamente, poseerían menor peso del huevo, menor período de incubación,
mayor grosor de la cáscara del huevo, mayor tasa de crecimiento de los pichones y menor peso
de los pichones cuando abandonan el nido. Un análisis reciente utilizando contrastes indepen-
dientes filogenéticos encontró que los valores observados de estas características en los tordos
solo difieren de los valores predichos para las especies no parásitas en el grosor de la cáscara del
huevo. En este trabajo reanalizamos si estas características son potenciales adaptaciones al para-
sitismo de cría en los tordos a partir de la reconstrucción de ancestros bajo dos modelos de evo-
lución de caracteres. Al comparar los valores ancestrales reconstruidos a partir de los tordos con
los obtenidos a partir de las especies no parásitas, solo encontramos diferencias en el grosor de la
cáscara del huevo. Esto demuestra que ambas técnicas (la reconstrucción de ancestros y los con-
trastes independientes filogenéticos) son consistentes, por lo cual el hecho de que solo el mayor
grosor de la cáscara del huevo puede ser una adaptación potencial es un resultado muy robusto.
PALABRAS CLAVE: adaptación, crecimiento de pichones, grosor de la cáscara del huevo, período de incubación,
peso del huevo, reconstrucción de ancestros, tordos.

ABSTRACT. RECONSTRUCTION OF ANCESTRAL STATES OF LIFE-HISTORY TRAITS IN COWBIRDS: AN ANALYSIS OF
ADAPTATIONS TO BROOD PARASITISM.— Parasitic cowbirds lay their eggs in the nest of other species,
the host, depending on the host’s parental care for their successful reproduction. It has been
suggested that cowbirds modified some life-history traits as adaptations to brood parasitism.
Specifically, they would have developed small-sized eggs with thicker eggshells, would have
shortened their incubation periods, and would have accelerated nestling growth. A previous
analysis with independent phylogenetic contrasts found that observed values of those life-history
traits in parasitic cowbirds only differ from the predicted ones by their non-parasitic relatives in
their thicker eggshell. In this work, we reanalyzed these traits as potential adaptations to brood
parasitism in cowbirds by reconstructing ancestral values under two models of character evolu-
tion. By comparing the ancestors reconstructed from the parasitic cowbirds with those recon-
structed from their non-parasitic relatives, we only found differences in eggshell thickness. This
demonstrates that both techniques (ancestor reconstruction and independent phylogenetic con-
trasts) are consistent, and that the increase in eggshell thickness as a potential adaptation to
brood parasitism is a robust result.
KEY WORDS: adaptation, ancestor reconstruction, cowbirds, eggshell thickness, egg weight, incubation period,
nestling growth.
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El parasitismo de cría es una estrategia repro-
ductiva en la cual las especies parásitas po-
nen sus huevos en los nidos de otras especies,
los hospederos, quienes realizan el cuidado
parental. En las aves, esta estrategia evolu-

cionó independientemente un total de siete
veces en las familias y subfamilias Cuculinae
(dos veces), Neomorphinae, Anatidae,
Indicatoridae, Ploceidae e Icteridae (Lanyon
1992, Aragón et al. 1999). En esta relación, las
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especies parásitas dependen completamente
de las hospederas para su reproducción y su-
pervivencia (Rothstein 1990). Debido a esta
dependencia, algunos autores han propuesto
que ciertas características presentes en los
parásitos de cría habrían surgido como adap-
taciones a esta estrategia reproductiva. Por
ejemplo, en los Cuculinae las hembras son
territoriales, pueden predar un huevo del hos-
pedero al mismo tiempo que lo parasitan, sus
huevos son miméticos con los del hospedero
y poseen períodos cortos de incubación
(Payne 1973, 1977, Davies y Brooke 1989). En
la mayoría de las especies, incluso, los picho-
nes, al nacer, expulsan a otros huevos o pi-
chones presentes en el nido (Payne 1973,
Davies 2000). En todos los Indicatoridae y
Neomorphinae los pichones parásitos matan
a los demás pichones (Rothstein y Robinson
1998). En cambio, los pichones del género
Vidua (Ploceidae) no son agresivos, aunque
poseen marcas en el interior del pico muy si-
milares a las de los pichones de sus hospede-
ros, lo que podría favorecer su aceptación por
parte de los padres (Friedmann 1960, Payne
et al. 2000). En particular, las cinco especies
de tordos parásitos de la familia Icteridae
(Fig. 1) no poseen prácticamente ninguna de
las características asociadas al parasitismo en-
contradas en los otros grupos. Sus hembras
no son territoriales, sus pichones no son agre-
sivos y ni sus huevos ni sus pichones son
miméticos mientras están en el nido (sensu
Grim 2005; Friedmann 1929, Smith 1968,
Carter 1986, Fraga 1998), con la excepción de
los volantones de Molothrus rufoaxillaris (Fraga
1998). Sin embargo, algunos autores sugirie-
ron que los tordos parásitos habrían desarro-
llado adaptaciones menos evidentes, como
por ejemplo huevos pequeños, de bajo con-
tenido energético, de cáscara más gruesa y con
cortos períodos de incubación (Rahn et al.
1988, Kattan 1995, Strausberger 1998). Además,
se ha sugerido que los pichones tendrían un
desarrollo acelerado en el nido (Ortega y Cruz
1992, Kattan 1996). El huevo pequeño sería
energéticamente menos costoso, permitiendo
que las hembras de tordo pongan muchos
huevos en una misma temporada reproducti-
va, y, al mismo tiempo, facilitaría una rápida
eclosión (Kattan 1995, Strausberger 1998). El
período de incubación corto permitiría que los
pichones de tordo eclosionen antes que los de
sus hospederos (Rothstein y Robinson 1998).

Asimismo, el desarrollo acelerado de los pi-
chones de tordo les permitiría competir
eficientemente por el cuidado parental con los
de sus hospederos (Ortega y Cruz 1992, Kattan
1996). Finalmente, un mayor grosor de la cás-
cara del huevo dificultaría su rechazo por
parte de hospederos de pico corto, que deben
picarlos para poder manipularlos (Rohwer y
Spaw 1988).

En un sentido evolutivo estricto, una adap-
tación es aquella característica cuya evolución
fue favorecida por selección natural para cum-
plir la función que tiene actualmente y que,
además, le confiere una ventaja a los indivi-
duos que la poseen (Gould y Vbra 1982, cita-
do en Reeve y Sherman 1993). La primera
aproximación para evaluar adaptaciones suele
ser algún tipo de comparación entre las espe-
cies de interés y las especies más cercana-

Figura 1. Árbol filogenético del grupo de los
“Quiscalus y afines”, basado en Johnson y Lanyon
(1999), utilizado en el análisis. En el árbol se indi-
can las cinco especies de tordos parásitos (P). El
punto señalado por la flecha representa el ancestro
que se intenta reconstruir.
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mente emparentadas. Sin embargo, este tipo
de análisis no es correcto, ya que las especies
no pueden ser consideradas estadísticamente
independientes debido a las relaciones jerár-
quicas ancestro-descendiente que existen
entre ellas (Felsenstein 1985). Por ello, es ne-
cesario incorporar en el análisis la informa-
ción filogenética y una hipótesis del modelo
de evolución de los caracteres de interés
(Felsenstein 1985, Rezende y Garland 2003,
Garland et al. 2005). La incorporación de la
información filogenética y del modelo evolu-
tivo aumentan tanto la calidad como el nú-
mero de análisis, ya que existen tanto los
llamados análisis de correlaciones como los
análisis de inferencia, los cuales serían impo-
sibles de realizar de no contarse con dicha in-
formación (Garland et al. 2005). Diversas
aproximaciones, popularmente conocidas
como métodos comparativos filogenéticos,
han sido propuestas para realizar estos análi-
sis. Entre ellas se pueden mencionar el análisis
correlacional (el más frecuente), los contras-
tes independientes filogenéticos (Felsenstein
1985) y la reconstrucción de ancestros, que es
un tipo de análisis de inferencia (Maddison
1991). Este tipo de análisis era difícil de desa-
rrollar en el caso de los tordos parásitos, por-
que hace relativamente poco tiempo que se
obtuvo un árbol filogenético de los “Quiscalus
y afines” (Johnson y Lanyon 1999), el grupo
al que pertenecen. Recientemente, Mermoz y
Ornelas (2004) pusieron a prueba la existen-
cia de adaptaciones al parasitismo de cría en
los tordos utilizando una extensión de los con-
trastes independientes. Sobre la base de este
análisis de correlación, concluyeron que solo
el mayor grosor de la cáscara del huevo podía
ser considerado como una adaptación po-
tencial. Los métodos de reconstrucción de
ancestros son una herramienta importante
para la inferencia evolutiva, que es difícil de
poner a prueba empíricamente debido a que
el estado ancestral del carácter muy pocas
veces es conocido con certeza (Oakley y
Cunningham 2000). En consecuencia, en este
trabajo nos proponemos utilizar la metodolo-
gía de reconstrucción de ancestros, con sus
correspondientes intervalos de confianza
(Schluter et al. 1997), para poner a prueba la
existencia de adaptaciones en los tordos pará-
sitos. Específicamente, evaluamos si los tordos
parásitos desarrollaron huevos más pequeños
y de corto período de incubación, según la

hipótesis de Kattan (1995) y Strausberger
(1998), y con cáscara más gruesa, según lo su-
gerido por Rahn et al. (1988), en comparación
con las especies no parásitas del grupo de los
“Quiscalus y afines”. En forma similar, evalua-
mos si las especies parásitas desarrollaron pi-
chones con crecimiento acelerado en el nido
respecto a las especies no parásitas (Ortega y
Cruz 1992, Kattan 1996). Finalmente, compa-
ramos nuestros resultados con los obtenidos
en el trabajo previo de Mermoz y Ornelas
(2004). Dentro del método comparativo, se ha
sugerido que cuando diversas aproximacio-
nes llevan a la misma conclusión los resulta-
dos obtenidos se robustecen (Garland y
Adolph 1994). Para evaluar si ambas técnicas
(reconstrucción de ancestros y contrastes in-
dependientes filogenéticos) son consistentes
en sus resultados, analizamos el peso ances-
tral de la hembra. Para que los resultados sean
robustos, esperamos encontrar que las espe-
cies parásitas hayan desarrollado un peso de
sus hembras menor que el de las especies no
parásitas.

MÉTODOS

Los caracteres analizados fueron el peso cor-
poral de la hembra, el peso del huevo, el gro-
sor de la cáscara del huevo, el período de
incubación y el desarrollo de los pichones en
el nido. Se ha sugerido que un desarrollo ace-
lerado podría obtenerse de dos formas: cuan-
do la tasa de crecimiento es alta o cuando el
peso de los pichones al abandonar el nido es
menor al esperado en función del peso del
adulto (Kattan 1996). En consecuencia, esti-
mamos tanto la tasa de crecimiento como el
peso al abandonar el nido. Obtuvimos la in-
formación para todos los caracteres principal-
mente del trabajo de Mermoz y Ornelas
(2004). En la tabla 1 se muestran los valores
correspondientes. Durante el análisis los da-
tos fueron transformados logarítmicamente
para homogeneizar las varianzas.

Los tordos parásitos son un grupo mono-
filético de cinco especies incluidas dentro del
grupo de los “Quiscalus y afines” de la familia
Icteridae (Fig. 1). El árbol filogenético utiliza-
do para este grupo está basado en las secuen-
cias de los genes mitocondriales citocromo-b
y ND2 (Johnson y Lanyon 1999).

Para la reconstrucción de ancestros, con sus
respectivos intervalos de confianza, utiliza-
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mos el programa PDTREE (Garland et al. 1999,
Garland e Ives 2000), el cual reconstruye por
parsimonia del cuadrado de los cambios
(Maddison 1991). Reconstruimos el valor del
nodo ancestral de los tordos parásitos (Fig. 1)
para cada uno de los caracteres. Por un lado,
lo reconstruimos a partir del grupo de los tor-
dos parásitos, y, por otro lado, a partir de las
especies no parásitas del grupo de los
“Quiscalus y afines”. Usamos dos modelos de
evolución de caracteres continuos: el Modelo
Browniano (Felsenstein 1985) y el Modelo
Browniano Especiacional (Martins y Garland
1991). Bajo el Modelo Browniano los cambios
en el estado del caracter ocurren continua-
mente, mientras que bajo el otro modelo los

cambios ocurren solo luego de un evento de
especiación. Ambos modelos fueron corregi-
dos según Björklund (1997), quien sugiere
prolongar las ramas de la filogenia que
pierden especies en el análisis por falta de in-
formación en los caracteres. Bajo el Modelo
Browniano Especiacional la corrección de
Björklund (1997) prolonga las ramas en una
unidad por cada especie perdida, mientras
que bajo el Modelo Browniano la corrección
suma la longitud de la rama de cada especie
perdida a la rama que queda. Esto último fue
posible aplicando primero los modelos evo-
lutivos y luego eliminando las especies para
las cuales se carecía de información (Mermoz
y Ornelas 2004). Las longitudes de rama utili-

 PC PH GCH PI K A 

Agelaius cyanopus 32.0 3.35 0.092    
Agelaius humeralis 34.4 3.25 0.086   24.7 
Agelaius icterocephalus 26.6 3.10 0.088 10.5  19.0 
Agelaius phoeniceus 41.5 3.95 0.090 12.1 0.583 30.4 
Agelaius ruficapillus 32.0 3.50 0.098    
Agelaius thilius 30.0 3.51 0.100 12.4 0.600 20.0 
Agelaius tricolor 49.2 3.82 0.085 11.9   
Agelaius xanthomus 38.4 3.49 0.083 12.5   
Amblyramphus holosericeus 75.5 4.53 0.102 14.0 0.417 46.7 
Curaeus curaeus 90.0 6.88 0.123    
Dives dives 90.8 6.09 0.094    
Euphagus carolinus 55.2 4.62 0.100    
Euphagus cyanocephalus 57.1 4.55 0.097 12.8 0.479 44.7 
Gnorimopsar chopi 79.5 5.02 0.097 14.5   
Gymnomystax mexicanus 93.0 5.51  19.0   
Molothrus badius 43.7 4.10 0.127 13.1 0.485 34.9 
Pseudoleistes guirahuro 81.9 4.65 0.130    
Pseudoleistes virescens 64.0 4.70 0.130 13.9 0.500 54.5 
Quiscalus lugubris 54.8 4.90 0.100 12.0   
Quiscalus major 100.0 8.00 0.137 13.1 0.393 65.6 
Quiscalus mexicanus 107.0 7.80 0.128 13.3 0.454 73.5 
Quiscalus niger 61.7 5.81 0.121    
Quiscalus quiscula 100.0 6.90 0.125 13.2 0.499 64.1 
Xanthopsar flavus 43.0 3.35 0.097 12.5   
Molothrus aeneus 57.4 4.15 0.125 11.0 0.472 38.0 
Molothrus ater 37.6 3.22 0.115 11.9 0.508 35.2 
Molothrus bonariensis 45.6 4.30 0.135 11.8 0.581 43.5 
Molothrus rufoaxillaris 48.9 3.64 0.134 12.0 0.503 47.1 
Scaphidura oryzivora 162.0 10.59 0.197    

Tabla 1. Valores de los caracteres de historia de vida de las especies del grupo de los “Quiscalus y afines”
utilizados en el análisis. La información fue obtenida a partir de Mermoz y Ornelas (2004), excepto el
peso corporal de la hembra de Pseudoleistes guirahuro, que fue obtenido de Fraga y Di Giacomo (2004). La
nomenclatura sigue a Johnson y Lanyon (1999). PC: peso corporal de la hembra (en g), PH: peso del
huevo (en g), GCH: grosor de la cáscara del huevo (en µ), PI: período de incubación (en días), K: tasa de
crecimiento (en días -1), A: peso al abandonar el nido (en g).
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zadas en el análisis bajo el Modelo Browniano
fueron obtenidas de Mermoz y Ornelas (2004).

La estimación del nodo del ancestro de los
tordos parásitos a partir de las especies no
parásitas del grupo de los “Quiscalus y afines”
(un nodo interno) no es óptima, es decir que
el valor no minimiza la suma de cuadrados
de los cambios en toda la filogenia (Garland
et al. 1999). Para optimizarla debimos re-enrai-
zar el árbol en dicho nodo. La estimación óp-
tima de ancestros realizada por el programa
PDTREE se basa en el supuesto de que los
valores de todos ellos siguen una distribución
normal con el número de nodos como grados
de libertad. De esta suposición surge la gene-
ración de los errores estándar y de los inter-
valos de confianza correspondientes (Schluter
et al. 1997). Usando esta información, compa-
ramos los valores del nodo ancestral obteni-
dos a partir de los tordos parásitos con el
obtenido a partir de los “Quiscalus y afines”
mediante de una Prueba de t de Student con
Varianzas Desiguales (Zar 1996). En esta

prueba utilizamos la cantidad de nodos como
tamaño de muestra y los grados de libertad
fueron calculados según Zar (1996) (ver Pujol
2005). En Pujol (2005), los árboles compara-
dos tenían 136 y 34 especies, mientras que
nuestros árboles están formados por un má-
ximo de 29 y 5 especies (Fig. 1 y Tabla 1). En
consecuencia, los grados de libertad de la
prueba en algunos casos se redujeron dema-
siado por la falta de información de las espe-
cies. Por dicho motivo, también mostramos la
comparación convencional de los intervalos
de confianza (e.g., Garland et al. 1997, 1999,
Schluter et al. 1997).

RESULTADOS

Los análisis realizados bajo ambos modelos
de evolución de caracteres (Modelo Brownia-
no y Modelo Browniano Especiacional)
mostraron resultados similares; por esta
razón, mostramos solo los resultados obteni-
dos bajo el Modelo Browniano.

Figura 2. Valores ancestrales promedio (e intervalos de confianza del 95%) para cada uno de los caracte-
res de historia de vida analizados, reconstruidos a partir del grupo de los tordos parásitos (P) y a partir
de las especies no parásitas del grupo de los “Quiscalus y afines” (NP) bajo el modelo de evolución de
caracteres browniano.
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No encontramos diferencias entre el valor
del peso del huevo para el ancestro recons-
truido a partir de las especies parásitas y el
del ancestro reconstruido desde las especies
no parásitas (t = 1, gl = 4, P > 0.05; Fig. 2). El
intervalo de confianza generado a partir de
los tordos parásitos y el generado a partir de
las especies no parásitas se superpusieron to-
talmente, mostrando que no hay diferencias
en los valores reconstruidos a partir de cada
grupo (Tabla 2). Lo mismo se observó al com-
parar el período de incubación: el valor re-
construido del ancestro a partir de las especies
parásitas y a partir de las especies no parási-
tas no difirieron (t = 1, gl = 13, P > 0.05;
Fig. 2), tendencia que se verificó al examinar
la superposición de sus respectivos intervalos
de confianza (Tabla 2). Finalmente, el valor del
grosor de la cáscara del huevo fue mayor
cuando se lo reconstruyó a partir de las espe-
cies parásitas que de las no parásitas (t = 2,
gl = 5, P < 0.01; Fig. 2). Los intervalos de con-
fianza generados en ambos casos no se super-
pusieron (Tabla 2).

El valor de la tasa de crecimiento de los
pichones en el nido no difirió cuando fue re-
construido a partir de las especies parásitas o
de las no parásitas (t = 1, gl = 5, P > 0.05;
Fig. 2). En forma similar, el valor ancestral del
peso de los pichones al abandonar el nido re-
construido a partir de las especies parásitas
no difirió del reconstruido a partir de las es-
pecies no parásitas (t = 1, gl = 10, P > 0.05;
Fig. 2). Para ambos caracteres, los intervalos
de confianza generados a partir de los parási-
tos y los no parásitos se superpusieron total-
mente, mostrando que no hay diferencias en
los valores reconstruidos a partir de cada gru-
po (Tabla 2).

Finalmente, encontramos que el valor de
peso corporal de la hembra reconstruido a
partir de los tordos parásitos no difirió
significativamente del reconstruido a partir de
las especies no parásitas (t = 1, gl = 5,
P > 0.05; Fig. 2). Además, los correspondien-
tes intervalos de confianza se superpusieron
totalmente, mostrando que no hay diferencias
en los valores reconstruidos a partir de cada
grupo (Tabla 2).

DISCUSIÓN

La estimación del estado ancestral de un
caracter y de su variación puede ser utilizada
para evaluar cambios evolutivos en el estado
del caracter, para evaluar si el ancestro difiere
de sus descendientes y para evaluar la con-
fianza de dicha estimación (Garland et al. 1999,
Martins 1999). Al igual que otras aproxima-
ciones basadas en el método comparativo, la
reconstrucción de ancestros depende fuerte-
mente de las relaciones evolutivas de las es-
pecies involucradas en el análisis (Felsenstein
1985, Martins y Garland 1991, Garland et al.
1999). Un análisis molecular de la especie
Hypopyrrhus pyrohypogaster, también basado en
la secuencia de los genes citocromo-b y ND2,
sugirió que esta especie pertenece al grupo
de los “Quiscalus y afines”, incorporándose al
clado de Gymnomystax mexicanus y Lampropsar
tanagrinus (Cadena et al. 2004). Sin embargo,
dicho resultado se basa en el análisis de solo
16 de las especies utilizadas por Johnson y
Lanyon (1999). Como no podemos asegurar
que dicha incorporación se mantuviera al re-
petir el análisis con todas las especies, prefe-
rimos no modificar aquí nuestra hipótesis
filogenética. Asimismo, Martins (1999) demos-

Tabla 2. Intervalos de confianza del 95% de los valores ancestrales de cada uno de los caracteres de
historia de vida analizados, reconstruidos a partir del grupo de los tordos parásitos y a partir de las
especies no parásitas del grupo de los “Quiscalus y afines” bajo el modelo de evolución de caracteres
browniano. Los intervalos se muestran conservando la transformación logarítmica.

 No Parásitos Parásitos 

Peso corporal de la hembra (g) (1.58, 1.95) (1.37, 2.27) 
Peso del huevo (g) (0.54, 0.79) (0.30, 1.07) 
Grosor de la cáscara del huevo (µ) (-1.08, -0.93) (-1.01, -0.67) 
Período de incubación (días) (1.05, 1.1) (1.02, 1.12) 
Tasa de crecimiento (días -1) (-0.38, -0.21) (-0.42, -0.18) 
Peso al abandonar el nido (g) (1.35, 1.78) (1.48, 1.79) 
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tró por medio de simulaciones que la estima-
ción del estado ancestral del caracter es precisa
solo bajo el modelo de evolución de caracte-
res browniano (una aproximación a la evolu-
ción por deriva genética). De nuestro análisis
podemos concluir que también bajo el Modelo
Browniano Especiacional (en el cual los cam-
bios evolutivos están asociados a eventos de
especiación) la estimación del estado ances-
tral del caracter es precisa. El mismo trabajo
de Martins (1999) mostró que la estimación del
error estándar estaría subestimada aún supo-
niendo un modelo browniano de evolución
de caracteres. Además, la estimación tanto del
error estándar como del intervalo de confian-
za depende del número de especies en la
filogenia, de la señal filogenética del caracter,
de la topología del árbol y del modelo de evo-
lución de caracteres (Schluter et al. 1997,
Garland et al. 1999, 2005), por lo cual estos au-
tores sugieren que dicha estimación no es pre-
cisa. Sin embargo, los intervalos de confianza
obtenidos en  nuestro análisis no son dema-
siado amplios (Tabla 2), sugiriendo que la
amplitud sería más atribuible al tamaño de la
muestra pequeño (Garland et al. 2005) que a
la subestimación del error estándar. Finalmen-
te, tanto el análisis estadístico que propone-
mos (Prueba de t de Student) como el análisis
convencional (superposición de los intervalos
de confianza) muestran los mismos resulta-
dos, lo que indicaría que nuestra propuesta
puede ser utilizada como método alternativo.

Utilizando la técnica de reconstrucción de
ancestros, encontramos que el ancestro de los
tordos parásitos reconstruido desde las espe-
cies parásitas solo difiere del ancestro recons-
truido a partir de las especies no parásitas del
grupo de los “Quiscalus y afines” en el grosor
de la cáscara del huevo. Este resultado coinci-
de con el obtenido por Mermoz y Ornelas
(2004), quienes encontraron que los tordos
parásitos poseen cáscaras de huevo más grue-
sas que lo esperado considerando a las espe-
cies no parásitas del grupo y su posición en el
árbol filogenético. Además, el hecho de obte-
ner el mismo resultado usando diferentes
aproximaciones del método comparativo (un
análisis de correlaciones y un análisis de infe-
rencia) y dos modelos de evolución de carac-
teres hace que éste sea robusto (Garland et al.
1999, Martins 1999). Estos resultados eviden-
cian que la reconstrucción de ancestros es una
técnica estadísticamente consistente con la

utilización de contrastes independientes para
poner a prueba hipótesis adaptativas. El ma-
yor grosor de la cáscara del huevo puede ser
considerado entonces una potencial adapta-
ción al parasitismo de cría en los tordos, mien-
tras que las demás características relacionadas
con el huevo (peso del huevo y período de
incubación) y con el desarrollo de los picho-
nes (tasa de crecimiento y peso al abandonar
el nido) no lo serían.

Nuestros resultados, al igual que los de
Mermoz y Ornelas (2004), muestran que los
tordos habrían desarrollado una cáscara del
huevo más gruesa. Se han propuesto tres hi-
pótesis para explicar la ventaja adaptativa de
un mayor grosor de la cáscara del huevo en
los tordos parásitos. Una de ellas está asocia-
da al costo para las especies hospederas de
rechazar los huevos del parásito (Rahn et al.
1988, Rohwer y Spaw 1988). En los hospede-
ros se observan dos mecanismos de rechazo
de los huevos del parásito: la manipulación
sin previo daño de los huevos y la picadura
de los huevos antes de sacarlos del nido
(Rothstein 1990). En las especies que deben
picarlo, un mayor grosor de la cáscara del hue-
vo implicaría que fuera más costoso rechazar
los huevos parásitos que aceptarlos (Rohwer
y Spaw 1988). Sin embargo, solo tres especies
hospederas, todas ellas de Molothrus ater, pi-
can los huevos antes de sacarlos del nido
(Rohwer y Spaw 1988, Sealy y Neudorf 1995),
mientras que la mayoría de los hospederos
manipulan los huevos sin dañarlos (Mason
1986, Rothstein 1990, Mermoz 1996, Fraga
1998). Por tal motivo, no se espera que esta
característica sea ventajosa para las cinco es-
pecies de tordos parásitos (Mermoz y Ornelas
2004). La segunda hipótesis está asociada a que
todas las hembras de especies parásitas del
género Molothrus pican huevos en los nidos
que parasitan (Friedmann 1929, Carter 1986,
Fraga 1998). El mayor grosor de la cáscara del
huevo lo protegería de las picaduras de
conespecíficos en los nidos parasitados por
más de una hembra (Hudson 1874, Brooker y
Brooker 1991, Mermoz y Ornelas 2004). El para-
sitismo por más de una hembra es una estra-
tegia muy frecuente, al menos en Molothrus
bonariensis y Molothrus rufoaxillaris (Fraga 1998,
Mermoz y Reboreda 1999). Finalmente, la úl-
tima hipótesis propone que la dureza de la
cáscara del huevo parásito lo protegería de
golpes accidentales producidos por el in-
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cremento en el número de huevos en el nido
de hospederos que no los rechazan (Weather-
head 1991).

El hecho de que los tordos parásitos posean
tan pocas características que puedan ser con-
sideradas potenciales adaptaciones sigue re-
sultando paradójico. Esto es más llamativo
cuando se las compara con las numerosas
adaptaciones descriptas en otros grupos pará-
sitos, como poseer pichones tempranamente
agresivos (e.g., Indicatoridae, Neomorphinae,
Cuculinae), huevos (e.g., Cuculinae) o picho-
nes (e.g., Vidua) miméticos, o hembras terri-
toriales que parasitan con una muy alta
eficiencia (e.g., Cuculinae) (ver la revisión de
Rothstein y Robinson 1998). No podemos des-
cartar que, por ejemplo, la rápida puesta del
huevo (Sealy et al. 1995) o el mayor desarrollo
de las estructuras cerebrales relacionadas con
la memoria espacial (Clayton et al. 1997) sean
adaptaciones potenciales, pero no existe has-
ta el momento suficiente información en otros
“Quiscalus y afines” no parásitos como para
ponerlas a prueba. Hasta que sean posibles
más análisis de potenciales adaptaciones no
podrá confirmarse si este bajo número de adap-
taciones al parasitismo en tordos es o no real.
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