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Efecto de dos parasitos de cria sobre el cuidado parental de una especie con cria
cooperativa, el Musico (Agelaioides badius)

Resumen

Las crias de las especies pardsitas son capaces de manipular el comportamiento de sus
hospedadores a través de sus despliegues de pedido de alimento, mimetizando alguna
sefal del despliegue (acustica o visual) o exagerando una sefial no especifica. Mediante
experimentos de campo y de laboratorio, se estudio el efecto de dos especies parasitas de
cria, el Tordo Pico Corto (TPC), Molothrus rufoaxillaris, y el Tordo Renegrido (TR), M.
bonariensis, sobre el comportamiento de cuidado parental de los adultos, la dindmica del
grupo social y la competencia entre las crias, en un hospedador compartido que presenta
cria cooperativa, el Musico (Agelaioides badius). Ademds, se estudid el sistema de
apareamiento del Musico, las relaciones de parentesco de los ayudantes del nido y la
pareja reproductiva y el comportamiento de remocién de las larvas de moscas del género
Philornis sp., causantes de miasis en pichones. El sistema de apareamiento del Musico se
analizé a nivel genético con 7 loci microsatélites. Se observod que el 34% de los nidos tuvo
al menos un pichén producto de paternidad por fuera de la pareja (PPP), resultando en un
10% de los pichones con evidencia de PPP. El 50% de los ayudantes estuvo emparentado
con la pareja reproductiva y los pichones del nido. Para evaluar el efecto del parasitismo
sobre el comportamiento parental del Musico se midié la frecuencia de entrega de
alimento al nido controlando el tamafio y composicidon de las nidadas. Los resultados
mostraron que la frecuencia de entrega de alimento fue similar entre nidadas parasitadas
con TPC, TR y nidadas no parasitadas. Para complementar estos anadlisis, se evalud
experimentalmente el efecto de las vocalizaciones de pichones de TPC y TR sobre la
frecuencia de entrega de alimento del hospedador. Los resultados mostraron que la
frecuencia de entrega de alimento fue mayor en respuesta a llamados de pichones de
Musico y TPC que del grupo control (sin llamados), similares entre llamados de Mdusico y
de TPCy similares entre el control y TR. La competencia entre los pichones de la nidada se
evalud en las nidadas controladas. Los pichones de ambas especies parasitas recibieron
una mayor proporciéon del alimento entregado al nido que la esperada por azar y que del
pichén de Musico de mayor tamaifo de su misma nidada. El TR, pero no el TPC, mostré
una mayor habilidad competitiva que el Musico de mayor tamafo de las nidadas no
parasitadas. Con respecto al parasitismo de Philornis sp., la prevalencia en los nidos de
Musico fue del 57%. La intensidad de parasitismo fue de 5,6 + 3,6 y de 7,3 + 5,1 larvas por
pichdn de Musico y TPC, respectivamente. Se obtuvieron las primeras evidencias directas
de remocion de larvas de Philornis por parte del Musico, mostrando que este
comportamiento es dirigido indistintamente hacia pichones propios y parasitos. Los
resultados muestran que ambos parasitos de cria logran manipular el comportamiento
parental del hospedador en la etapa de pichones aunque a través de diferentes
mecanismos.

Palabras claves: Parasitismo de cria, cria cooperativa, despliegues de pedido de comida,
Tordos, Manipulacién.



Effects of two brood parasites on the parental behavior of a cooperatively
breeding host, the Baywing (Agelaioides badius)

Abstract

Many young brood-parasitic birds can manipulate host parental behavior via their begging
display by mimicking some begging signals (acoustic or visual) of host young or by
exaggerating a non-specific cues. By means of field experiments and labwork, we have
studied the effect of two brood parasites, the Screaming Cowbird, Molothrus rufoaxillaris,
and the Shiny Cowbird, M. bonariensis, on the parental behavior, dynamic of the social
group and within-brood competition in a shared cooperatively breeding host, the Baywing
(Agelaioides badius). We studied the BaylliYg’s WatiYg systew a¥Yd the pebuliar preeViYg
behavior and removal of Philornis sp. larvae, which cause myiasis in chicks. The genetic
mating system of Baywings was analyzed using 7 microsatellite /oci. It has been observed
that 34% of the females were involved in some extra-pair paternity events (EPP), yielding
10% of the chicks derived from EPP. 50% of the helpers were related to the reproductive
couple and chicks, being males. To evaluate the effect of parasitisw oY BaylliYg’s pareYtal
behavior and within-brood competition, we measured the frequency of food delivery to
the nest, manipulating experimentally brood size and composition. Results showed that
food delivery rates were similar between broods parasitized by Screaming Cowbird and
the non-parasitized ones, but lower in nests parasitized with Shiny Cowbird compared to
non-parasitized broods. To complement this analysis, we evaluated the effect of Shiny and
SbreawiYg Colldird’s deggiYg Palls oY the food delivery by Baywings. Results showed that
Baywings increased nest provisioning rates in response to Baywing and Screaming
Cowhbird calls compared to Shiny Cowbird calls, but there was no difference between the
feeding rates elicited by Baywing and Screaming Cowbird calls. Regarding the food
distribution, parasitic chicks from both species received a higher proportion than the
random expected and the biggest Baywing from their nests. Shiny, but not Screaming,
showed a higher competitive ability than the biggest Baywing of the non-parasitized nests.
Regarding Philornis parasitisw, the prelaleYbe oY BaylliYg’s VYests llas 57%. The
parasitismintensity was 5.6 + 3.6 and 7.3 + 5.1 larvae per Baywing and Screaming Cowbird
chick, respectably. Baywings were recorded for the first time removing Philornis sp. larvae
from the brood, showing that this behavior is directed indistinctly towards own and
parasite chicks. These results showed for the first time that both parasites are able to
manipulate this host in the chick stage by means of different mechanisms.

Keywords: brood parasitism, cooperative breeding, begging displays, manipulation,
cowbirds, baywing.
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Introduccion

“We shall, perhaps, dest understand holl instinbts in a state of nature hale debowe
modified by selection, by consideringa few cases. | will select only three, out of the several
which 1 shall haveto discussin myfuture work, namely, the instinct which leads the cuckoo
to lay her eggs in other birds' nests; the slave-making instinct of certain ants; and the
comb-making power of the hive-dee: ;..) But the Aweriban Bubkoo is in this predicament;
for she makes her own nestand has eggs and young successively hatched, all atthe same
time. It has been asserted that the American cuckoo occasionally lays her eggs in other
dirds' nests; ;..) Nelertheless, | bould gile seleral instances of various birds which have
been known occasionallytolay their eggs inother birds' nests. Now let us suppose that the
ancient progenitor of our European cuckoo had the habits of the American cuckoo; but
that occasionally she laid an egg in another bird's nest. If the old bird profited by this
occasional habit, or if the young were made more vigorous by advantage having been
taken of the mistaken maternal instinct of another bird, than by their own mother's care,
encumbered as she can hardly fail to be by having eggs and young of different ages at the
same time; then the old birds or the fostered young would gain an advantage. And analogy
would lead me to believe, that the young thus reared would be apt to follow by inheritance
the occasional and aberrant habit of their mother, and in their turn would be apt to lay
their eggs in other birds' nests, and thus be successful in rearing their young. By a
continued process of this nature, | believe that the strange instinct of our cuckoo could be,
and has been, generated. | Way add that ;...), the European bubkoo has not utterly lost all
waternal lole and bare for her olln offspring .

Charles Darwin, 1859
El origen de las especies

Engaiiar, provocar, persuadir o inducir un cambio en el comportamiento de otro individuo
son estrategias comunes en la naturaleza. Una Mantis mimetizando una orquidea que
atrae polinizadores de los cuales se alimenta ;Wibkler, gec§ O’Hanlon et al., 2014);
pajaros y monos dando sefiales de alarma falsas para asustar a otros y conseguir su
comida (Munn, 1986; Wheeler, 2009); aves simulando tener un ala rota induciendo que
los depredadores se acerquen a ellas y no a sus nidos (Bergstrom, 1988), son algunos de
los nuwerosos ejewplos de ~Wanipulabion _ due se enbuentran en la naturaleza. La

manipulaciéon puede ser costosa, cuando existe un impacto fuerte sobre el crecimiento,
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reproduccion o supervivencia del manipulado. En ese caso, se entiende al
comportamiento manipulativo como la interaccién entre individuos coespecificos o
heteroespecificos donde uno de ellos (el ~Wanipulador ), auwenta su propio fitness
alterando el bowportawiento de otro indiliduo ;el™ Wanipuladg ) y generando un iwpabto
negativo sobre él (Krebs y Dawkins, 1984). En este escenario, es de esperar que se
favorezcan defensas -i.e. adaptaciones que reducen el riesgo o los efectos negativos de
ser manipulado- (Bauer etal.,, 2009), lo que a su vez puede generar una presion de
seleccion que lleve a la aparicion de contradefensas en el manipulador. Si este proceso
continda puede conducir a un proceso coevolutivo de tipo carrera armamentista entre el
manipulado y el manipulador (Dawkins y Krebs, 1979). Las relaciones manipulativas que
incluyen defensas y contra-defensas son muy comunes en los sistemas de pardsitos-

hospedadores.

El parasitismo es una forma de interaccion biolégica entre dos organismos, en donde uno
de ellos (parasito) obtiene recursos del otro (hospedador) generandole un perjuicio.
Existen multiples formas de parasitismo, pero las mas conocidas involucran virus,
bacterias, hongos y gusanos. En algunos pardsitos se observa uno de los tipos de
manipulacion mas extrema, que involucra un cambio del comportamiento del hospedador
a nivel neuronal, en beneficio del parasito (Krebs y Dawkins, 1984; Moore, 2002; Thomas
et al., 2005; Webster et al., 2006). Uno de los ejemplos mdas notables es el del roedor
“enaworado_ de su enewigo, el felino (Webster etal., 2006). El protozoo parasito
Toxoplasma gondii usa a los roedores como hospedadores intermedios y a los felinos
como hospedadores donde se reproduce (Janovy y Roberts, 2009). Cuando un roedor es
infestado por T. gondii su comportamiento cambia, incrementando su actividad vy
exposicion a depredadores (Webster et al., 2006) y disminuyendo su neofobia (Webster
et al., 1994). Los roedores infestados pierden su aversién al olor del felino y se sienten
atraidos por ellos, lo que incrementa la probabilidad de que sean comidos por los felinos y
asi T. gondii continle su ciclo reproductivo (Webster etal., 2006). No todas las
manipulaciones del comportamiento de los hospedadores requieren efectos a nivel

neuronal. Existen otros tipos que se dan, principalmente, a través del engafio y la
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explotacién sensorial de los hospedadores. Estas manipulaciones son comunes en una

peculiar forma de parasitismo, llamada parasitismo de cria.

El parasitismo de cria es una estrategia reproductiva en la cual los individuos parasitan el
cuidado parental del hospedador. Esta estrategia evoluciond en el reino animal tanto en
invertebrados como en vertebrados. El ejemplo mas estudiado en invertebrados es el de
las hormigas esclavistas (Hymenoptera: Formicidae) que explotan la fuerza de trabajo de
otras especies de hormigas para nutrir y cuidar a su progenie (e.g., Alloway 1980; Foitzik
et al. 2001). En los vertebrados, podemos encontrar este comportamiento en peces como
el Bagre Cuclillo (Synodontis multipunctata, clase Siluriformes) que desova y fecunda sus
huevos en sitios de desove de otros peces (ciclidos). Los ciclidos protegen los huevos de
los bagres en su boca durante el desarrollo y terminan perdiendo su propia progenie, ya
que los alevines del bagre se alimentan de los alevines de los ciclidos (e.g., Sato 1986;
Stauffer y Loftus 2010). Dentro del grupo de las aves, se encuentran los ejemplos mejor
descriptos sobre parasitismo de cria en vertebrados. En este caso, los individuos de una
especie (parasitos) depositan sus huevos en los nidos de individuos de otras especies

(hospedadores) que los incubany crian a los pichones pardsitos hasta su independencia.

El parasitismo de cria en aves se encuentra en alrededor de 90 especies,
aproximadamente el 1% de las especies actuales (Rothstein 1990; Ortega 1998; Davies
2000), y se cree que evolucioné de manera independiente al menos siete veces (Sorenson
y Payne, 2002). Estas incluyen tres origenes independientes en los cucos del Viejo y Nuevo
Mundo (familia Cuculidae), uno en los pinzones africanos (Vidua spp. y Anomalospiza spp.,
familia Estrildidae), uno en los indicadores de miel (familia Indicatoridae), uno en los
tordos (Molothrus spp., familia Icteridae), y uno en el Pato de Cabeza Negra (Heteronetta

atricapilla, familia Anatidae) (Sorenson y Payne, 2002).
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Figura 1.1 Carricero Comun (Acrocephalus scirpaceus) alimentando al pichdn de Cuclillo Comun (Cuculus
canorus). Foto: Fred Klootwijk
La famosa imagen (Figura 1.1) del Carricero Comun (Acrocephalus scirpaceus) alimentando
a un pichon de Cuclillo Comun (Cuculus canorus) 10 veces mas grande que él, ha llamado
la atencién de naturalistas desde Aristoteles (Peck, 1970). EI comportamiento parasitario
de esta especie, cuyos pichones recién nacidos arrojan fuera del nido todos los huevos y
pichones de su hospedador, fue descripto por Gilbert White (1789) bowo antinatural _y
~un wonstruoso ultraje al afebto waterng . “in ewdargo, Darwin (1859) explicé cémo el
parasitismo de cria podria haber evolucionado por seleccidon natural comparando el
comportamiento de cuidado parental de los cuclillos del Nuevo Mundo con el
comportamiento parasitario de los de Europa. La pregunta de cémo éste y otros parasitos
de cria logran manipular a sus hospedadores y obtener un adecuado cuidado parental

continua intrigando a los bidlogos hasta la actualidad.

El parasitismo de cria implica costos para el hospedador en términos de éxito reproductivo
debido a que las hembras parasitas suelen remover o dafiar los huevos del hospedador
cuando visitan sus nidos (Sealy, 1992; Peer, 2006; Spottiswoode y Colebrook-Robjent,
2007; Gloag etal.,, 2012) y los pichones parasitos pueden incrementar directa o

indirectamente la mortalidad de las crias del hospedador (Dearborn et al., 1998; Davies,
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2000; Langmore y Spottiswoode, 2012; Spottiswoode y Koorevaar, 2012). Los costos del
parasitismo pueden ser: 1) despreciables, cuando no tiene efectos sobre el éxito
reproductivo del hospedador; 2) moderados, cuando resulta en la pérdida parcial de la
nidada (por ejemplo, parasitos que conviven con los pichones de hospedadores); y 3)
severos, cuando resulta en la pérdida total de la nidada (i.e. pardsitos que atacan a los
huevos y pichones del hospedador o excluyen competitivamente a sus compafieros de
nido en hospedadores pequefios) (Langmore y Spottiswoode, 2012). En general, cuando
se incrementan los costos del parasitismo, las defensas del hospedador tienden a ser mas
sofisticadas. A su vez, la evolucion de defensas en el hospedador puede seleccionar
adaptaciones en el parasito que les permiten evadirlas, dando lugar a una carrera
armamentista entre pardsito y hospedador. Este proceso puede llevar a la evolucion del

mimetismo de los huevos o pichones del hospedador en los parasitos.

Una vez que los parasitos logran pasar las primeras lineas de defensa del hospedador
(poner un huevo en el nido y que éste sea aceptado e incubado el tiempo suficiente para
eclosionar), el pichén que nace debe manipular al hospedador para recibir un adecuado
nivel de cuidado parental hasta lograr su independencia. Los pichones solicitan alimento a
los padres, y compiten por él dentro de la nidada, a través de despliegues de pedido de
alimento en los cuales exhiben claves visuales (postura del pichén y color del pico) y
acusticas (vocalizaciones). Estas claves son usadas por los padres para ajustar la tasa de
entrega de alimento (Kilner et al., 1999). Varios estudios indican que las aves parasitas
exhiben despliegues de pedido de alimento mas exagerados que los de sus especies
hospedadoras (Davies et al., 1998; Kilner et al., 6e€€; Tanaka y Ueda, T63p; Sibha et al.,
2007; Grim, 2008). Estos despliegues mas intensos de los pichones parasitos pueden
afectar el comportamiento de los padres induciendo mayores niveles de cuidado parental.
Incluso se ha reportado que pueden incrementar las tasas de entrega de alimento mas alla
de los niveles observados para una nidada completa del hospedador (Grim y Honza, 2001;

Kilpatrick, 2002; Hoover y Reetz, 2006).
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Figura 1.2 Pichdn de Vidua macroura (izquierda) que mimetiza visualmente el patron del pico de los
pichones de su hospedador, Estrilda astrilda (derecha). Foto: Justin Schuetz tomada de Schuetz, 2005

Algunos pichones parasitos pueden inducir el cuidado parental apropiado engafiando a
sus padres adoptivos por medio del mimetismo de una o mas claves del despliegue de
pedido de alimento de los pichones del hospedador (Langmore et al., 2003, 2008). Por
ejemplo, el pardsito Vidua macroura presenta un elaborado patréon de coloracién en su
boca, idéntico al de los pichones del hospedador, Estrilda astrilda (Figura 1.2). Esta
coloracién parece estimular la entrega de alimento por parte de los padres, ya que cuando
el patrén fue alterado experimentalmente en el pichdn pardsito, éste recibié menos
alimento (Schuetz, 2005). Otra posibilidad para obtener suficiente cuidado parental es
“sintonizar_en los Panales de comunicacién del hospedador, explotando alguna clave a la
cual éste es sensible (Davies, 2011). El caso mas conocido es el Cuclillo Comun. Este
pardsito es criado solo en el nido, pero consigue igual cantidad de alimento que una
nidada completa del hospedador (Kilner et al., 1999). La clave de cémo logra manipular a
sus hospedadores esta en sus vocalizaciones y en la rapidez de sus despliegues. Un Unico
pichén de Cuclillo pide alimento con un [lamado extremadamente rdpido, el cual simula la
sefial acustica y el abrir y cerrar de bocas que producen 4 pichones del hospedador.
Basicamente, el Cuclillo Comun explota sensorialmente a su hospedador sintonizando en
sus canales sensibles (Kilner et al., 1999). En general, el mimetismo es mas comun en

parasitos que usan pocos hospedadores para poner sus huevos (especialistas) y la
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explotacién sensorial en los parasitos que utilizan un gran nimero de hospedadores

(generalistas).

Mas alld de la estrategia utilizada por los pardsitos para inducir el cuidado parental, su
presencia generalmente representa un gasto energético extra para el hospedador. El
incremento en el gasto energético ocasionado por el aumento en el esfuerzo parental
podria tener efectos negativos sobre la supervivencia de los adultos (Hoover y Reetz,
2006). Si bien los costos del parasitismo de cria sobre el fitness de los hospedadores estan
bien documentados (Hoover, 2003), relativamente pocos trabajos han investigado la
influencia del parasitismo sobre el comportamiento de cuidado parental de los
hospedadores (Dearborn et al., 1998; Lichtenstein y Sealy, 1998; Hoover y Reetz, 2006;
Rivers, 2009). Mds aun, estos trabajos se han limitado a especies hospedadoras con
cuidado uniparental o biparental, mientras que casi no se ha investigado el efecto del
parasitismo sobre el cuidado parental en especies con cria cooperativa (Ursino et al.,

2011).

La cria cooperativa es un sistema reproductivo en el que otros adultos ademds de los
padres (ayudantes) contribuyen al cuidado y alimentacion de las crias que no son sus
descendientes directos. La presencia de ayudantes en el nido puede tener importantes
efectos sobre el esfuerzo parental que realizan los padres y la competencia entre los
pichones, lo cual a su vez, puede afectar el modo en que el parasitismo impacta sobre el
comportamiento de los padres y el éxito de las crias (Shen et al., 2010). Por ejemplo,
varios estudios en especies con cria cooperativa no parasitadas muestran que los padres
compensan el esfuerzo que realizan los ayudantes, disminuyendo su inversién a medida
que aumenta la contribucién de los otros miembros del grupo (Hatchwell, 1999; Wright y
Dingemanse, 1999; Canestrari et al., 2007) y que los ayudantes, a su vez, incrementan su
esfuerzo en respuesta a una mayor demanda de alimento en el nido (Wright, 1998;
MacGregor y Cockburn, 2002). Si las mismas reglas de decisién valen para especies
parasitadas, entonces es de esperar que la presencia de ayudantes reduzca el efecto del
parasitismo sobre el esfuerzo de los padres, hipétesis que aun no ha sido puesta a prueba.

Desde el punto de vista de los ayudantes, el parasitismo puede significar un costo extra
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dependiendo de los beneficios que reciben por su contribucién en el nido. Dado que
algunos de los beneficios dependen de la relacién de parentesco de los ayudantes con la
pareja reproductiva y con las crias que ayudan a cuidar, conocer las relaciones genéticas
dentro del grupo social es crucial para comprender cdmo se mantiene la cria cooperativa

en especies que ademas son parasitadas.

Un excelente modelo para estudiar el efecto del parasitismo de cria sobre el cuidado
parental en una especie con cria cooperativa es el MUsico, Agelaioides badius, una especie
hospedadora de dos parasitos de cria que posee ayudantes en el nido (Friedmann, 1929;
Orians etal.,, 1977). Los Musicos fueron descriptos como mondégamos sociales con
ayudantes que son hijos de afos previos de la pareja reproductiva (Fraga, 1991), pero
estas afirmaciones no han sido aun corroboradas con datos genéticos. Los Musicos son
parasitados por el Tordo Pico Corto (Molothrus rufoaxillaris) (Fraga, 1998), y el Tordo
Renegrido (M. bonariensis) (Ortega, 1998). El Tordo Pico Corto es un pardsito de cria
especialista que tiene como hospedador casi exclusivo al Musico, aunque utiliza
secundariamente otros dos hospedadores efectivos en algunas partes de su distribucién:
el Chopi (Gnorimopsar chopi) y el Pecho Amarillo Comun (Pseudoleistes virescens) (Fraga,
1996; Mermoz y Reboreda, 1996; Di Giacomo y Reboreda, 2015). El Tordo Renegrido es el
pardsito de cria mas generalista del grupo de los tordos, para el que se conocen mas de

200 especies hospedadoras (Ortega, 1998).

La caracteristica mds sobresaliente de este sistema es la notable similitud que presentan
los juveniles de Tordo Pico Corto respecto de los de Mdusico, tanto en la coloracion del
plumaje como en las vocalizaciones (Figura 1.3). Esta similitud, que no esta presente en el
Tordo Renegrido, no puede ser explicada por ancestralidad comun (Lanyon, 1992). En la
etapa de volantones, el Tordo Pico Corto, pero no el Tordo Renegrido, recibe cuidado
parental por parte del Musico hasta lograr su independencia. La independencia de los
pichones pardsitos coincide con su primera muda, cuando pierden el plumaje similar al del
Musico y adquieren el plumaje negro caracteristico del adulto (Ursino et al., 2012). La
similitud entre los juveniles de Musico y Tordo Pico Corto y la discriminacién del Musico

en contra de los juveniles no miméticos de Tordo Renegrido sugieren una larga historia
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Figura 1.3. Mimetismo del Tordo Pico Corto con el Musico. Imagenes de juveniles de a) Musico
(Agelaioides badius), b) Tordo Pico Corto (Molothrus rufoaxillaris), y c) Tordo Renegrido (M. bonariensis),
y de adultos de d) Musico, e) Tordo Pico Corto y f) Tordo Renegrido, hembra (marrén)y macho (plumaje
negro). Fotos: primera fila tomadas por Cynthia Ursino sacadas de De Marsicoetal., 2012 y segunda fila

tomadas de internet.

Poelolutila entre parasito y hospedador a tralés de la bual la™ Darrera arwawentista

entre las partes ha escalado hasta las etapas mas tardias del ciclo de nidificacién (De

Marsico et al., 2012).

En la etapa de pichones, ambos parasitos presentan despliegues de pedido de alimento
exagerados respecto de sus hospedadores (Lichtenstein, 2001; Lichtenstein y Dearborn,

2004), y en el Tordo Pico Corto ya se puede apreciar la similitud de sus vocalizaciones con
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las del hospedador (Rojas Ripari, 2015). Contrariamente a lo que sucede en la etapa de
volantones, ambos parasitos crecen exitosamente durante la etapa de pichones en los
nidos de Musico (De Marsico et al., 2010). Sin embargo, aun no esta claro si el hospedador
responde de la misma manera a ambas especies parasitas y si los pichones especialistas y

generalistas difieren entre si en su capacidad para obtener cuidado parental.

Otra caracteristica sobresaliente del cuidado parental de los Musicos es que remueven las
larvas de la mosca Philornis sp, causantes de miasis en los pichones. Este comportamiento
ha sido propuesto a través de la observacién de evidencias indirectas tales como cicatrices
en la piel de los pichones (Fraga, 1984). La larva de Philornis sp. es un ectoparasito que
tiene efectos subletales y letales en numerosos paseriformes del Neotropico (Arendt,
1985b; Dudaniec y Kleindorfer, 2006; Fessl et al., 2006; Quiroga y Reboreda, 2012;
Rabuffetti y Reboreda, 2007; Segura y Reboreda, 2011). Fraga (1984) propuso que el
comportamiento de remocién de este ectoparasito, que beneficia también a los pichones
pardsitos, podria ser uno de los factores que favorecen el parasitismo de cria tan

especializado del Tordo Pico Corto.

1.1 Objetivos

El objetivo general de esta Tesis es estudiar el efecto de dos especies de aves parasitas de
cria sobre la dindmica del grupo social, el comportamiento de cuidado parental y la

competencia entre las crias, en una especie con cria cooperativa, el Musico (A. badius).
Los objetivos especificos son:

1) Determinar las relaciones de parentesco genéticas entre la pareja reproductiva, las
crias y los ayudantes en el Musico.
2) Determinar si la presencia de pichones parasitos en el nido afecta la tasa de

entrega de alimento vy el reclutamiento de ayudantes.

10
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3) Evaluar si el efecto del parasitismo sobre el comportamiento de entrega de
alimento difiere entre un parasito de cria con despliegues no especificos (el Tordo
Renegrido) y otro mimético (el Tordo Pico Corto).

4) Estudiar la efectividad de las vocalizaciones de los pichones pardsitos similares a
las del hospedador (Tordo Pico Corto) y no similares (Tordo Renegrido) para
estimular el comportamiento de entrega de alimento al nido.

5) Estudiar el efecto del parasitismo sobre la distribucion de alimento entre los
pichones de la nidada.

6) Describir el efecto del ectoparasitismo de Philornis sp. en los pichones presentes
en el nido de Musico.

7) Documentar el comportamiento de remocién de larvas de Philornis sp. por parte

de los adultos de Musico.

1.2 Estructura y sinopsis de los siguientes capitulos

En el Capitulo 2 se describen las principales caracteristicas del sitio de estudio vy la
metodologia de busqueda de nidos. Se detalla el protocolo y actividades realizadas

durante el monitoreo de los nidos, la captura y extraccion de sangre de adultos de Musico.
¢Por qué ayudar en los nidos de Musico?

Para conocer los beneficios que podrian recibir los ayudantes por contribuir en el nido, en
primer lugar es necesario conocer los vinculos entre los individuos del grupo. En el
Capitulo 3 se estudiaron las relaciones de parentesco entre la pareja reproductiva, los
pichones y los ayudantes del nido. El objetivo es conocer el sistema de apareamiento del
hospedador y obtener una primera exploracidon sobre los posibles beneficios genéticos
que los ayudantes reciben por su contribucién. Los Musicos son socialmente mondégamos
y presentan cria cooperativa con ayudantes que se unen al nido principalmente después
de la eclosién de los huevos. Se pone a prueba la hipétesis de que los Musicos son

genéticamente mondgamos y que los ayudantes obtienen beneficios indirectos por su

11
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contribucidn. Para evaluar estas hipdtesis se realizaron capturas y extraccién de sangre de

adultos y pichones que fueron analizadas en laboratorio mediante técnicas moleculares.
éLos pardsitos de cria demandan mayor cuidado parental?

En el Capitulo 4 se estudio si la presencia de pichones pardsitos en el nido induce mayores
niveles de cuidado parental en el Musico, medido como la tasa de entrega de alimentoy
el reclutamiento de ayudantes. Ademas, se evalulo si este efecto del parasitismo difiere
entre un pardsito de cria generalista (el Tordo Renegrido) y uno especialista (el Tordo Pico
Corto). Para esto, se realizd un experimento a campo donde se midié el cuidado parental

controlando el tamafio y composicién de las nidadas.

éLos pardsitos de cria miméticos y no miméticos logran estimular igualmente bien el

cuidado parental?

En el Capitulo 5 se evalud el efecto de las vocalizaciones de los pichones de Tordo Pico
Corto y Tordo Renegrido sobre el cuidado parental. Mediante un experimento a campo de
reproduccién de llamados donde se midid la tasa de entrega de alimento al nido, se puso
a prueba la hipdtesis de que las vocalizaciones similares a las propias (Tordo Pico Corto)
logran estimular una mayor tasa de aprovisionamiento que las vocalizaciones no-

especificas (Tordo Renegrido).
¢Como se distribuye el alimento entre los pichones en los nidos parasitados?

En el Capitulo 6 se estudid el efecto del parasitismo sobre la competencia por el alimento
en el nido. Ambos parasitos presentan despliegues de pedido de alimento exagerados y
tienen un tamaio corporal ligeramente mayor que el hospedador hacia el final del ciclo de
nidificacidon, por lo que se espera que tanto el Tordo Renegrido como el Tordo Pico Corto
logren competir exitosamente por el alimento que entregan los adultos, recibiendo una
mayor proporcién del mismo que los pichones del hospedador. Mediante filmaciones del
interior del nido se analizé la distribucién del alimento en nidadas parasitadas con Tordo

Pico Corto, Tordo Renegrido y nidadas no parasitadas.

12
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éLos Musicos remueven las larvas de Philornis sp.?

En el Capitulo 7 se estudid la incidencia y posibles efectos del parasitismo de la mosca
Philornis sp. en los nidos de Musico y el comportamiento de remocidn de larvas por parte
de los adultos. A través de inspecciones de los pichones y de filmaciones del interior del
nido, se documenta por primera vez de manera directa el comportamiento de remocién
de larvas de este hospedador y se aportan nuevos datos del efecto del parasitismo de
Philornis sp. en este hospedador y el comportamiento de acicalamiento de los Musicos.
Finalmente se discute el beneficio para los pardsitos de cria de crecer en los nidos de

Musico.

Por ultimo, el Capitulo 8 presenta la discusion general donde se resumen los resultados
principales, se realiza una revisidn global de los mismos y se plantean posibles lineas de

investigacion futuras que se derivan de los hallazgos de esta Tesis.
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Metodologia General

“Me lo contaron y lo olvidé. Lo viy
lo aprendi. Lo hice y lo entendi
CONFUCIO

2.1 Sitio y especies de estudio

El tradajo de Pawpo se realizo eY la reserva privada Flora y FauYa autébtoYa El DestiYo ,
eY el Partido de MagdaleYa, ProviYbia de BueYos Aires ;35°00" “, 5j°t3’ O) (Figura 2.1).
Este sitio tiene una superficie de 2.400 hectdreas y forma parte de la Reserva de la
Biosfera (MAB-UNESCO) Parque Costero del Sur. El ambiente es un pastizal himedo con
cordones de conchilla y arena donde se asientan parches de bosque dominados por Tala

(Celtis ehrenbergiana) y Coronillo (Scutia buxifolia) (Cagnoni et al., 1996).

El Mdsico, el Tordo Pico Corto y el Tordo Renegrido son residentes todo el afo en el area
de estudio. La temporada reproductiva del Musico se extiende desde fines de noviembre a
fines de febrero y la del Tordo Pico Corto se superpone completamente con la del Musico.
La temporada reproductiva del Tordo Renegrido comienza a fines de septiembre y se
extiende hasta fines de enero, compartiendo sélo parte de su temporada reproductiva

con la del Musico.



Cynthia Ursino Capitulo 2. Metodologia general

(@)

URUGUAY

.
)
{
[
/

(b)

Figura 2.1. Reserva privada El DestiYo . ;a) UdibaPidY geografiDa towada del Lidro Pardue Costero del
“ur_(Athor, 2009), (b) imagen satelital del area de monitoreo de nidos tomada de Google Maps, (c) parches
de tala y coronillo en el pastizal de la reserva (foto tomada por Cynthia Ursino).
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Figura 2.2 Tipos de nidos usados por el Musico. De izquierda a derecha, caja nido, nido de hornero
(Furnarius rufus) y nido de benteveo (Pitangus sulphuratus). Fotos: Cynthia Ursino

2.2 Nidos de Musico

El Musico es una especie de nidada Unica, es decir, que no vuelve a reproducirse luego de
un intento reproductivo exitoso (Fraga, 1991; De Marsico y Reboreda, 2008). Rara vez
construye su propio nido, y de hacerlo es una copa abierta de pasto. Lo mas frecuente es
gue exploten la gran variedad de nidos cerrados de otras especies, principalmente de la
familia Furnariidae (Phacellodomus spp., Synallaxis spp. y Furnarius rufus) y Pitangus
superfuratus (Tyrannidae) (Figura 2.2), y cavidades disponibles (Fraga, 1986; De Marsico y
Reboreda, 2010). Para facilitar la recoleccién de datos, se renovaron en el area de estudio
50 cajas nido colocadas por primera vez en el 2002. Las cajas fueron construidas en
madera y sus medidas fueron 30 x 20 x 16 cm (alto, ancho, profundidad), con un orificio
de entrada de 4,5 cm de didmetro y un techo-tapa que permite revisar facilmente el
contenido (Figura 2.2). Se colocaron a una altura de entre 1,5 y 2,5 m, préximas a los
bordes de los talares. Dado que los Musicos no nidifican en cajas que se encuentran
totalmente vacias, antes del inicio de cada temporada reproductiva se limpiaron y
rellenaron con nidos artificiales hechos de ramas pequenas e hilo sisal, con el fin de
promover su utilizacion (De Marsico et al., 2010). Sélo el 10-25% de los nidos de Musico
monitoreados anualmente se construyeron en cajas nido. En el sitio de estudio, el 93-

100% de los nidos de Musico son parasitados anualmente por el Tordo Pico Corto con una
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intensidad promedio de 5,0 + 0,3 (+ error estaYdar,_E.E.’) huevos por nido parasitado, y el
16% por el Tordo Renegrido con una intensidad promedio de 1,4 £ 0,1 (£ error estandar)

huevos por nido parasitado (De Mdrsico y Reboreda, 2010).

2.3 Recoleccion de datos

Durante las temporadas reproductivas 2011-2012, 2012-2013 y 2013-2014 se realizé una
busqueda exhaustiva de nidos de Musico usando como clave el comportamiento de los
adultos. Una vez localizados, los nidos fueron revisados cada 1-2 dias con ayuda de
escaleras portatiles (4-5 metros de largo) hasta que produjeron volantones (nidos
exitosos) o fracasaron por depredacién o abandono. Un nido se consideré depredado si su
contenido, fuesen huevos o pichones, desaparecia entre dos visitas consecutivas o si
dentro del nido se encontraban los huevos o pichones con signos de depredacién (restos
de las cascaras del huevo, plumas, sangre o pichones lastimados). Se lo considerd
abandonado si los huevos o pichones estaban frios al momento de la visita y no habia

adultos alrededor.

Las visitas a los nidos se realizaron entre las 6:30 de la mafana y las 7 de la tarde, excepto
en la etapa de pre-puesta y puesta, en las que se revisaron a partir de las 7:30 hs para
evitar disrupciones de la puesta de huevos (los Musicos ponen los huevos alrededor de las
7 de la mafana). En cada visita se registro el numero de adultos presentes
simultédneamente cerca del nido (variable que se llamarda tawafio de grupo ), la ideYtidad
de los mismos cuando estaban marcados (ver mas abajo) y se inspecciond el contenido del
nido. Los huevos fueron numerados y los pichones fueron marcados en las patas con tinta
indeleble para identificarlos. Las marcas consistieron en pintar de negro la pata izquierda,

la pata derecha, ambas patas o dejarlas sin marcar.

Los huevos de Musico y de Tordo Pico Corto son muy parecidos entre si en cuanto a la
forma y el tamafio, e incluso pueden serlo en coloracion (Figura 2.3 a). Para determinar a

qué especie pertenecian se siguieron las caracteristicas propuestas por Fraga (1986): los
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Figura 2.3. Identificacién de especies en el nido de Musico. a) Huevos de las especies de estudio: de
izquierda a derecha, Musico, Tordo Pico Corto y Tordo Renegrido, b) tres pichones de Mdusico y uno de
Tordo Pico Corto de 2 dias de edad que se pueden identificar por el color de piel y el pico (el segundo desde
la izquierda es de Tordo Pico Corto), c) pichdn de Tordo Renegrido de 8 dias que puede identificarse por el
color amarillo de la comisura del picoy las plumas pardas. Fotos: a) Analia Lopez, b) y c) Cynthia Ursino

huevos de Musico tienen un color de fondo generalmente verdoso o grisaceo, patrén de
manchas mas homogéneo y forma mas alargada. Los huevos del Tordo Pico Corto tienen
un color de fondo rosado o crema y presencia de trazos oscuros como manchas de tinta
china (Figura 2.3 a). Los pichones de Musico y Tordo Pico Corto también son similares
entre si. En este caso se utilizaron las caracteristicas propuestas por Fraga (1979) donde la
identificaciéon se basd en el color del pico (mandibula superior con la punta color marrén
oscuro en el Musico y mandibula color rosado homogénea en el Tordo Pico Corto) vy el
color de la piel (mds anaranjado en el Musico y rosado en el Tordo Pico Corto) en pichones
de hasta 4 dias de edad (Figura 2.3 b). La identificacion de pichones de 5 o mas dias de
edad se torna practicamente imposible debido al alto grado de similitud entre los
pichones de las dos especies (De Marsico, 2009). Los huevos de Tordo Renegrido se
diferencian facilmente de los de Musico y Tordo Pico Corto por su forma mas redondeada,

color de fondo y manchas de contorno bien definido (Figura 2.3 a). Lo mismo sucede con
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los pichones, los cuales son distinguibles de las otras dos especies por su piel anaranjada,
el color amarillo intenso de las comisuras del pico y por el color de las plumas primarias
cuando empiezan a asomar (pardo en el Tordo Renegrido y rufo en el Musico y el Tordo

Pico Corto) (Figura 2.3 c).

Una vez que los huevos eclosionaron, se registré diariamente el peso y longitud del tarso
de todos los pichones hasta los 8 dias de edad. El peso fue medido con balanzas marca
Pesola de 10, 30 y 60 g (error: 0,05, 0,1 y 0,25 g, respectivamente) o con balanza digital
portatil marca Ohaus (error: 0,01g) y el tarso con calibre de reloj marca Spi (error: 0,05
mm). A los 8 dias de edad, se les colocé a los pichones una combinacidn Unica de anillos
de colores y un anillo de metal numerado para identificarlos fuera del nido y se les extrajo
una pequefia muestra de sangre (20-30 pl) WediaYte puYpioY de la veYa draduial DoY uYa
aguja 31G y posterior recoleccién con un capilar heparinizado. Las muestras fueron
conservadas en 500 pl de buffer de lisis (100mM TRIS, 100mM EDTA, 10mM NaCl, 2% SDS)

y conservadas a temperatura ambiente hasta su analisis (ver capitulo 3).

2.4 Captura de individuos adultos

Durante los meses de septiembre-octubre (temporada no reproductiva) se realizaron
capturas de adultos de Musico usando trampas (Figura 2.4). Al costado y dentro de las
mismas se colocd mijo para atraer a los individuos (Figura 2.4 b). Los individuos
capturados fueron marcados con anillos de aluminio numerados y una combinacién Unica
de anillos pldsticos de colores, y se les extrajo una muestra de sangre siguiendo el mismo

protocolo que en pichones (ver arriba).

Durante las temporadas reproductivas, se realizaron capturas de adultos de Musico no
marcados que se encontraban presentes en los nidos activos. Estas capturas se hicieron
mediante redes de niebla luego de que nacieran los pichones (Figura 2.4 c). La experiencia
previa con esta especie indica que las capturas de adultos reproductivos de Musico luego

de la eclosidon no afecta la supervivencia de los nidos o las crias (C. Ursino observacién
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Figura 2.4. Dispositivos de captura de adultos. a) Esquema de la trampa-jaula: consiste en un cubo de 1 m’
de alambretejido con dos entradas en forma de embudo al ras de piso y una puerta por donde se extraen a
los individuos capturados. En el interior de |a trampa secolocd alimento (semillas de mijo) para atraer a los
individuos. b) Foto de la trampa de caida en el campo con el comedero a su izquierda e individuos dentroy
alrededor de la trampa. c) Redes de niebla alrededor de un arbol de tala que tiene un nido de Mdsico.
Imagenes: a) y c) Damidn Bikiel, b) Cynthia Ursino

personal). Los individuos capturados se marcaron individualmente con una combinacién

Unica de anillos y se les extrajo una muestra de sangre, siguiendo los mismos

procedimientos que en la temporada no reproductiva.
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Vivir en grupo:
Sistema de apareamiento genético del Musico

_These rewarkadledirds arebooperative dreeders,
yet females routinely cuckold all themales that guard
andrear their youYg ;... thatisaditofa llorry

Andrew Cockburn

Behavioral ecology as bigscience:
25 years of askingthe same questions (2014)

3.1 Introduccion

La cria cooperativa es un sistema reproductivo en el que mas de dos individuos
contribuyen al cuidado de la nidada, habiendo individuos que no son padres de algunos de
los pichones que crian (Stacey y Koenig, 1990). Los iYdividuos adultos adiPioYales_a la
pareja reproductiva son llamados ayudantes y colaboran generalmente en la alimentacion
de pichones y juveniles y en la defensa del territorio, creando un sistema conocido como
reproduccion social. Se estima que este sistema se encuentra en 850 especies de aves,
que corresponden aproximadamente al 9% de las especies actuales (Cockburn, 2006). La
evolucion de la cria cooperativa es considerada un proceso que incluye la decisién de
retrasar la dispersion del territorio natal y la decision de ayudar (Cockburn, 1998; Nicholls
etal.,, 2000). A pesar de que la dispersidon retardada no siempre conduce a la ayuda
(Koenig et al., 1992), en la mayoria de las especies con cria cooperativa es lo que da lugar
a la contribucion (Hatchwell, 2009; Riehl, 2013). Se cree que la decisidn de permanecer en
el territorio natal es el resultado de una combinacién de restricciones ecolégicas, rasgos

de historia de vida y beneficios de la filopatria (Pen y Weissing, 2000). La decisién de
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ayudar, por lo general, estd asociada a beneficios en términos de fitness (Clutton-Brock,

2002; Koenig y Dickinson, 2004).

La evolucidn de este sistema reproductivo ha sido de gran interés para los bidlogos desde
hace mucho tiempo debido a la aparente paradoja que representa dentro del marco de la
teoria de la selecciéon natural, incluso planteada por Darwin (1859): los ayudantes tienen
un comportamiento aparentemente altruista postergando su propia reproduccion para
cuidar crias que no son sus descendientes directos. Una propuesta para resolver este
dilema, vino de la mano de la teoria de seleccién de parentesco (Hamilton, 1964), basada
en el concepto de fitness inclusivo que refleja el grado en que el material genético de un
individuo se trasmite de una generacién a la siguiente, ya sea a través de su propia
descendencia (fitness directo) o a través de incrementar el fitness de sus parientes (fitness
indirecto). Hamilton (1964) sugirié que un rasgo altruista, como ayudar a otro individuo a
cuidar a su progenie, se vera favorecido si los beneficios de esta contribucién, ponderado
por la relaciéon de parentesco entre los ayudantes y los destinatarios, superan los costos
de realizar ese comportamiento. Si las posibilidades de reproduccién independiente estdn
limitadas, por ejemplo por una baja disponibilidad de territorios reproductivos o una alta
mortalidad al dispersar, un individuo puede aumentar su fitness por seleccién de
parentesco a través de ayudar a individuos genéticamente emparentados en tanto los

costos de ese esfuerzo no superen los beneficios (Griffin y West, 2003).

Las evidencias encontradas de que la cria cooperativa puede evolucionar si los individuos
que postergan su reproduccion y permanecen como ayudantes en el nido incrementan su
fitness a través de mejorar el éxito reproductivo de sus parientes cercanos (beneficio
indirecto) o al incrementar la probabilidad de reproduccién directa presente o futura
(beneficio directo), llevé a Emlen (1997) a afirmar que la paradoja original habia
desaparecido en gran medida. En cambio, Cockburn (1998), considera que aun estamos
lejos de comprender el significado adaptativo del comportamiento de ayuda y sefala
algunos aspectos pasados por alto en estudios sobre cria cooperativa. Por ejemplo, que

los miembros de un grupo social pueden obtener beneficios muy distintos al contribuir en
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un nido y que la ayuda no siempre proviene de individuos emparentados (Riehl, 2013;

Taborsky et al., 2016).

En los ultimos afos, la utilizacién de técnicas moleculares que permiten determinar el
grado de parentesco impulsé nuevos estudios en el campo de la cria cooperativa (Koenig y
Dickinson, 2004). Estos trabajos han demostrado que los ayudantes varian en cuanto a su
relacion de parentesco y su comportamiento reproductivo en el grupo social: hay
ayudantes que sodlo contribuyen en nidos de parientes cercanos (Russell y Hatchwell,
2001) y otros que frecuentemente asisten a individuos no emparentados (Dunn et al.,
1995; Riehl, 2013); casos en los que los individuos sélo ayudan si comparten la paternidad
con la pareja dominante (Davies, 1990; Richardson et al., 2001) o tienen acceso a la

hembra en el futuro (Magrath y Whittingham, 1997).

Esta variabilidad en la participacion de los ayudantes estd acompafada de una
multiplicidad de sistemas de apareamiento entre las aves con cria cooperativa que van
desde la monogamia genética (Lessells et al., 1994; Russell y Hatchwell, 2001; Koenig y
Dickinson, 2004) hasta patrones complejos de cria comunal y paternidad compartida
dentro de los grupos cooperativos (Cockburn, 2004; Yuan etal., 2004; Riehl, 2013),
pasando por distintos grados de paternidad/maternidad compartida (Dickinson, 2001).
Esto hace que muchos sistemas no puedan asimilarse a marcos conceptuales previos,
basados Unicamente en la seleccidon por parentesco (Koenig y Dickinson, 2004; Riehl,
2013), y pone en relieve la necesidad de conocer las relaciones de parentesco genéticoy
el sistema de apareamiento predominante dentro de los grupos sociales para evaluar la
importancia relativa de los beneficios genéticos indirectos y directos en la evolucion del

comportamiento de cria cooperativa.

La cria cooperativa en aves del Neotropico ha sido poco estudiada a pesar de que es
frecuente en las especies de esta region (Rodrigues y Carrara, 2004; Cockburn, 2006;
Riehl, 2011; Dias et al., 2013). El Musico es una especie neotropical que posee ayudantes
en el nido (Friedmann, 1929; Orians et al., 1977). Los grupos sociales en el Musico estdn

compuestos usualmente por una pareja reproductiva que puede estar acompafiada de 1 a
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4 ayudantes (Fraga, 1991; Ursino etal., 2011). Los ayudantes se unen al nido
principalmente después de la eclosion de los huevos y durante la etapa de juveniles puede
observarse el reclutamiento de mds ayudantes, hasta un tamafio de grupo de 10 o mas
individuos adultos (Fraga, 1991; Ursino et al.,, 2011). Los ayudantes participan en la
defensa del nido frente a depredadores y proveen alimento a los pichones y juveniles
(Fraga, 1991; Ursino et al., 2011). Algunos estudios observacionales previos sugieren que
los ayudantes pueden ser hijos de |la pareja reproductiva que permanecen en el territorio
natal, asi como individuos que se incorporan al grupo luego de un intento reproductivo no
exitoso (Fraga, 1991). Si bien el Musico ha sido descrito como una especie socialmente
mondgama, no hay estudios genéticos que corroboren el sistema de apareamiento ni las

relaciones de parentesco entre los miembros del grupo social.

El objetivo general de este Capitulo es estudiar la organizacién social del Mdusico. En
particular, conocer: 1) el sistema de apareamiento genético, 2) la relacién de parentesco
entre pichones, pareja reproductiva y ayudantes y 3) el sexo de los ayudantes. En este
Capitulo se evalua, por un lado, la hipdtesis de que los Musicos presentan monogamia
genética. Bajo esta hipdtesis se espera que los pichones de un nido sean hijos de la pareja
reproductiva de ese nido. Por otro lado, se evalla la hipdtesis de que la cria cooperativa
en el Musico esta favorecida principalmente por beneficios indirectos (seleccién por
parentesco) mas que por beneficios genéticos directos. Bajo esta hipdtesis se espera que
los ayudantes sean parientes en primer grado (hijos o hermanos) de uno o ambos
miembros de la pareja reproductiva y tengan un grado de parentesco equivalente a
hermanos o tios con los pichones que crian. Alternativamente, si los beneficios genéticos
directos juegan un papel mds importante que los beneficios indirectos, se espera que los
ayudantes asistan a individuos con los que no estdn emparentados y compartan la
paternidad/maternidad de las crias con la pareja dominante o accedan a fertilizaciones

extra-pareja dentro de su grupo social.

30



Cynthia Ursino Capitulo 3. Sistema de apareamiento

3.2 Métodos

3.2.1 Procedimiento

La extraccion de ADN se realizé con el Kit de OMEGA (Estados Unidos), a partir de las
muestras de sangre de los adultos y pichones tomadas segun el protocolo general (ver

Capitulo 2).

3.2.2 Determinacion del sexo

La determinacion del sexo de los adultos asociados al nido (pareja reproductiva y
ayudantes) se realizd utilizando como marcador molecular el gen CHD presente en los
cromosomas sexuales. Este gen presenta distinto largo de sus intrones dependiendo de si
estd en el cromosoma Z o en el W. En una corrida electroforética las hembras, sexo
heterogamético en las aves (ZW), presentan dos bandas y los machos (ZZ) sdélo una
(Griffiths et al., 1998). Inicialmente se utilizaron los cebadores P2/P8 pero la visualizacion
de la diferencia entre las dos bandas caracteristicas de las hembras en el gel de agarosa no
fue clara. Por este motivo, se agregd el cebador PO (Han et al., 2009). La combinacion
PO/P2 puede amplificar una parte del gen CHD-W de forma aislada, generando una tercera

banda mas pesada sélo en las hembras (Figura 3.1).
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Figura 3.1. Imagen de un gel de agarosa al 3% para la determinacién del sexo. Se pueden observar 7
calles sembradas con los productos de amplificacion resultante de una PCR para determinar el sexo de 7
individuos de Musico, utilizando los cebadores PO/P2/P8 con muestras de ADN. Los individuos de las
calles 1y 4, con una Unica banda, son machos (ZZ) y los individuosdelas calles 2, 3, 5, 6, 7, con 3 bandas,

son hembras (ZW). La calle 8 es el negativoy la 9 es la escalera con los tamafios de las bandas en pares
de bases (PB).

Las amplificaciones se realizaron por medio de la reaccién en cadena de la polimerasa
:PCR . “e utiliz6 uY voluweY de &0 pl utilizaYdo 60-50 Yg de ADN tewplado, 0,0 uM de los
cebadores PO, P2 y P8, 0,5 mM de cada dNTP, 1,5 mM MgCl2 y 0,5 U (unidades de Taqg-
Polymerasa, Kapa), completando el volumen total con agua libre de nucleasas. Las
condiciones de la PCR fueron: desnaturalizaciéon inicial a 94°C por 2 min, seguido de 40
ciclos de desnaturalizacién (94°C por 45 seg), hibridacion (52°C por 45 seg) y extension
(72°C por 45 seg), finalizando con un ciclo de extensién a 72°C por 5 min. Los productos de

PCR fueron separados en un gel de agarosa al 3% tefiido con GelRed o SYBR safe.

3.2.3 Relaciones de parentesco entre adultos y pichones

Para poner a punto la técnica de analisis de parentesco para el Musico, se utilizd la
extraccion de ADN de 16 adultos capturados en diferentes zonas del sitio de estudio. Se
probaron 13 /oci microsatélites, amplificados por medio de una PCR utilizando cebadores
disefiados para el Tordo Cabeza Marrén, M. ater (género emparentado con la especie de

estudio): CB1, CB12, CB15, Dpu epd, Dpu 6¢, Map 60, Mapy 20, Map 2t, May 20, Map 29,
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Mape0e, Map 602, Mapy 604 (Alderson et al., 1999; Longmire et al., 2001; Strausberger y
Ashley, 2001, 2003). Las condiciones para la PCR se mantuvieron iguales a las publicadas
para la especie original y se fueron ajustando para optimizar los resultados. Se considerd
gue los cebadores se podian amplificar correctamente en los Musicos cuando se observo
como producto de la PCR una unica banda en un gel de agarosa al 2% tefiido con GelRed o
SYBR safe. Para los /oci de los que se obtuvo una amplificacién exitosa, se estudié su grado
de polimorfismo (i.e. nimero de alelos por locus). Sélo se usaron en este estudio aquellos

loci que mostraron 3 o mas alelos (/oci polimérficos).

Una vez puestas a punto las condiciones 6ptimas para la PCR y los /oci polimérficos, se
repitio el procedimiento para el resto de las muestras. La PCR se llevé a cabo en un
voluweY de reaPbidY de 60 pl: 60-50 ng de ADN templado, 1,5 mM de MgCl,, 0,5 mM de
Pada dNTPs, 0,620 UM de Dedador Torllard_ due se WarD6 DoY 0,0 uM de Debador M13
DoY uY fluoréforo ;FAM, NED, PET, VIC , 0,0 uM de Dedador teverse y 0,0 U ;uYidades de
Tag-polimerasa, Kapa), completando el volumen total con agua libre de nucleasas. Las
condiciones de la PCR fueron: una desnaturalizacién inicial a 94 °C por 4 min, seguido de
30 ciclos de desnaturalizacién a 94°C por 50 seg, una hibridacién a TH°C por 60 seg y una
extension a 72°C por 60 seg, luego otros 10 ciclos de desnaturalizacion a 94°C por 50 seg,
seguido por hibridacién a 50°C (temperatura de hibridacion especifica para el cebador
M13) por 60 seg y una extensiéon a 72°C por 60 seg y una extension final a 72°C por 30
WiY. La TH es la tewperatura de hidridapioY o aYYealiYg due depeYde del Wibrosatélite

utilizado (ver Tabla 3.1 en Resultados).

Una vez que se confirmd que la PCR fue exitosa, se prepararon los productos de
amplificacién para ser genotipados. Los productos fueron diluidos 1:50 con agua libre de
nucleasas. Luego se colocd en cada calle de una placa de 96 calles 4l del produbto de
awplifibaioY diluido ;eul por Warbador fluoresPeYte , 0,fp pl de GeYe*PaY 0O LI)
tawafio estaYdar y p,co pl de forwawida ;Hi-Di). La placa se llevd a la PCR para
desnaturalizar el ADN (3 minutos a 95°C), e inmediatamente después se puso en hielo por

2 minutos. Una vez terminado este procedimiento, las muestras fueron procesadas en el
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secuenciador ABI 3730xI de 96 capilares pertenecientes al Departamento de Organismos y

Biologia Evolutiva de la Universidad de Harvard.

3.2.4 Tamafo muestral y andlisis de datos

En los Musicos es rara la reduccidn de nidada, sin embargo, el sistema de estudio presenta
parasitismo de cria por lo que es comin que en las nidadas se pierdan huevos debido a
gue son picados por las hembras de tordo que visitan los nidos (De Marsico et al., 2010).
Dado que las muestras de sangre fueron tomadas al dia 8 de edad de los pichones (ver
Capitulo 2), cuando se habla de nidadas completas en este capitulo se refiere a pichones
que alcanzaron esta edad. Para los analisis, se utilizaron las nidadas provenientes de
puestas completas (n = 30) y de puestas donde se perdidé sélo un huevo (n = 15). La Unica
excepcion fue que se incorporaron los datos de 2 nidos que tenia 2 pichones, de un total
de 4 huevos puestos, porque se tenian las muestras de sangre de uno o ambos padres

putativos (n = 2).

Se trabajé con un total de 188 muestras de sangre provenientes de 153 pichones, 27
padres putativos (15 hembras y 12 machos) y 8 ayudantes que se unieron al nido en etapa
de pichones, pertenecientes a 47 grupos reproductivos. En 8 grupos se disponia de
muestras de sangre de todos los pichones y ambos padres, en 1 de ambos padres y sdlo 2
pichones, en 1 de uno de los padres y sélo 2 pichones, en 11 se contaba con muestras de
uno de los padres y sus pichones y en 26 nidos, de la nidada completa sin los padres. Las
muestras fueron colectadas entre 2006 y 2013: 7 grupos en la campafia 2006-2007, 7
grupos en 2009-2010, 2 grupos en 2010-2011, 10 grupos en 2011-2012, 7 grupos en 2012-
2013 y 14 grupos en 2013-2014.

Para determinar el peso molecular de los alelos para los loci y asignar el genotipo a cada
una de las muestras se utilizd el programa GeneMapper v3.0 (AppliedBiosystems). La
ocurrencia de errores de genotipado se determind con el programa libre Microchecker
version 2.2.3 (Oosterhout et al., 2004). Los errores de genotipado pueden deberse a
mutaciones en la region de los cebadores que pueden dar lugar a alelos que no se

amplifican (alelos nulos o allelic dropout) o fallas en la amplificaciéon, producto de

34



Cynthia Ursino Capitulo 3. Sistema de apareamiento

pequefias deleciones que pueden generar un nimero mayor de picos alrededor del
verdadero pico (stuttering), lo cual puede producir errores en la interpretacion. El ajuste al
equilibrio de Hardy-Weinberg, el desequilibrio de ligamiento, la diversidad alélica, y la
heterocigosis observada y esperada se analizaron con los programas Cervus version 3.0
(Marshall et al., 1998) y GENEPOP version 4.2 (Raymond y Rousset, 1995; Rousset, 2008).
Para cuantificar el poder de discriminacién de los microsatélites usados se calculé la
Probabilidad de Identidad (P,p) que es la probabilidad de que dos individuos tomados al
azar en una poblacién tengan un genotipo idéntico. La P,p depende del niumero de loci
usados para reconstruir el genotipo, la heterocigosidad de cada locus y las relaciones
entre los individuos de la poblacion. Cuanto mas bajo es este valor, mayor poder de
resolucién tienen los marcadores. Se calculé el P;p para la poblacién de muestras y Pjp

entre hermanos. Waits et al. (2001) consideran un valor de P,p bajo entre 0,01 y 0,0001.

La asignacion de parentesco fue dividida segun los datos obtenidos: (a) asignacion de
paternidad/maternidad, (b) asignacién de hermanos y (c) asignacion de la relacion de

parentesco entre ayudantes, la pareja reproductiva y pichones.
(a) Asignacion de paternidad/maternidad

Se realizd con los nidos donde se contaba con al menos un padre putativo (n = 19) y se
estudio la probabilidad de que ese adulto fuese el progenitor de la nidada. El andlisis se
llevé a cabo con el programa Cervus v3.0 (Marshall et al., 1998), el cual realiza un andlisis
bayesiano de probabilidades de los genotipos. Por cada pichdn y padre candidato calcula
el puntaje LOD (natural logarithm of the likelihood ratio), el cual brinda la probabilidad de
paternidad o maternidad del padre putativo respecto a un individuo tomado al azar de la
podlaPidY de Wuestras. Adewas, Palbula la difereYdia eY LOD ;ALOD eVtre el PaYdidato
mas probable y el que le sigue como mas probable con un 80 y 95% de confianza. Se

corrieron 100.000 ciclos de simulaciones y se fijo un error del 1%.

(b) Asignacion de relaciones de hermanos
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Las relaciones de hermanos se analizaron en los grupos reproductivos en los cuales se
contaba sdlo con los genotipos de los pichones del nido (n = 26) o de los pichones y uno
sélo de los padres (n = 12), ya analizados en el punto (a). Conocer las relaciones entre
hermanos, aunque no se conozca el genotipo de ambos padres sociales, es util para
apoyar las inferencias del sistema de apareamiento. La presencia de medio-hermanos en
un nido indicaria multiples apareamientos. Para conocer la presencia de medio-hermanos
en las nidadas se usd el coeficiente r, el cual es una medida continua de la similitud
genética relativa entre dos individuos respecto a dos individuos tomados al azar de una
poblacién de referencia y expresa la proporcién de alelos idénticos compartidos por
descendencia directa. Este coeficiente es util cuando no se conoce el pedigri o es escasa
su informacion. Por los valores tedricos se espera que hermanos completos tengan un
valor de r igual a 0,5, medio hermanos de 0,25 y no emparentados de 0. Para estimar el
coeficiente r se utilizaron todos los estimadores disponibles en el programa Kingroup v2
para cada par de hermanos (Lynch y Ritland, 1999; Konovalov et al., 2004; Wang, 2004).
Sin embargo, los estimadores del coeficiente r son una medida continua, por lo que no
existe un limite discreto entre las categorias de parentesco. Para definir ese limite, se
tomaron los hermanos completos con ambos padres conocidos (n = 24 individuos
provenientes de 9 nidos). A partir del calculo de r entre hermanos completos confirmados
con el andlisis realizado en el punto (a) (n = 24), se realizd una estimacion de Bootstrap
para obtener el intervalo de confianza al 99% para cada estimador disponible en el
prograwa KiYgroup v2. La Pategoria_heniaYos Dowpletos’ ;HC se defiYi6 desde 6 hasta el
valor inferior de este intervalo. Se repitid el procedimiento usando este conjunto de datos
pero mezclando los individuos de tal forma de generar pares de individuos no
relacionados (i.e. pichones provenientes de diferentes nidos). Con este conjunto de datos
se defiYio la Pategoria _Yo relabioYados’ :NR . LaweYtadleweVte, Yo se PoYtada Don datos
suficientes (n = 2 vinculos) para realizar o Wiswo DoY la Pategoria_Wedio henvaYos’ ;MH .
Por ende, esta categoria se definid entre los valores del limite superior de NR e inferior de
HC. Para estimar el error en las asignaciones en las categorias definidas, se estimo el

nimero de hermanos completos y de individuos no relacionados que fueron mal
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asignados con esta clasificacion. Por ultimo, la relacion entre los individuos también fue

analizada por comparaciones directas (ver mas abajo).

Cuando se detecté un MH en la nidada y/o el padre social no fue asignado como padre de
alguno de los pichones de la nidada se consideré como una evidencia de paternidad por
fuera de la pareja, _PPP’ ;el Wabho Yo es el padre geYétiDo del pibhdY . CuaYdo se detebtd
un MH y el padre fue asignado como padre genético pero no lo fue la madre, se considerd
uYa evideYbia de Puasiparasitiswo, _CP’ ;Wadre geYétiPa ajeYa al Yido pero padre preseVYte
en el nido). Si ninguno de los padres putativos fue asignado como padre de un pichdn de
la Yidada, se PoYsider6 Powo uY Paso de parasitiswo iYtraespebifibo _P’ ;awdos

progenitores ajenos al nido).

(c) Asignacion de la relacion de parentesco entre los ayudantes y la pareja

reproductiva y los pichones.

La asignacion de parentesco de los ayudantes se realizé con Cervus v3.0 (Marshall et al.,
1998). En primera instancia, se analizo si el ayudante era hijo de alguno de los miembros
de la pareja reproductiva y luego, si era padre de alguno de los pichones de ese nido. En
los casos donde se conocia el genotipo de sélo uno de los miembros de la pareja
reproductiva, se analizd la probabilidad de que fuese hermano o medio hermano de los
pichones del nido con el programa Kingroup v2 (Konovalov et al., 2004). No es posible

conocer otro tipo de parentescos como tios, primos, etc., con este analisis.

Todas las asignaciones de parentesco resultantes de los analisis con los programas fueron
verificadas a través de la comparacién directa entre los genotipos de los pichones, las
hembras, los padres sociales y los ayudantes de cada nidada. Los adultos fueron excluidos
como padres/madres si se diferenciaban de los pichones en dos o mas loci. En la
comparacion entre pichones de cada nidada, se descartd que fueran hermanos completos
si en dos 0 mas loci habia alguna inconsistencia en la cantidad de alelos posibles (el
maximo esperado de alelos por locus es 4). Los ayudantes se compararon como hermanos
o progenitores de la misma manera. La diferencia en un Unico /ocus fue considerada como

un error metodolégico en el genotipado.
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Tabla 3.1. Microsatélites utilizados para el analisis de parentesco. Se muestra la temperatura de
hibridacién (TH), rango de tamafio de los alelos en pares de bases, cantidad de alelos (k), heterocigosis
observada (Ho) y esperada (He), analisis de Hardy-Weinberg (H-W) (NS: no significativo).

Cebadores (-[CH) Ta(r;s)ﬁo K Ho He H-W
CB1 55 173-265 14 0,750 0,783 NS
CB 12 55 167-235 20 0,888 0,882 NS
CB 15 55  233-318 24 0,881 0,906 NS
Dpu 16 55 167-225 18 0,630 0,655 NS
MAU 10 63 176-206 10 0,508 0,487 NS
MAU 29 55 117-197 19 0,881 0,877 NS

MAU 104 55 176-234 14 0,702 0,734 NS

3.3 Resultados

De los 13 microsatélites probados, 6 fueron excluidos del analisis: MAU25 y MAU23 no
pudieron ser amplificados para la mayoria de los individuos, MAU20, MAU 101 y MAU 102
presentaron bajo polimorfismo (2 alelos) y Dpu 15 b presentd evidencias de stuttering.
Por lo tanto, se trabajé con los 7 microsatélites restantes que no mostraron evidencias de
errores de genotipado ni desequilibrio de ligamiento (microsatélites independientes) y se
encontraban en equilibrio de Hardy-Weinberg (Tabla 3.1). La P entre los 7 loci
amplificados fue baja (P total = 2,95x10° y P, entre hermanos = 1,3x103), lo que
indicaria un poder resolutivo suficiente como para permitir identificar a cada individuo.

Sélo 2 pares de hermanos compartieron idéntico genotipo.
(a) Asignacion parental realizada con el programa Cervus v3.0.

Los resultados revelaron que de los 27 progenitores putativos (15 hembras y 12 machos)
pertenecientes a 21 nidos, todos fueron asignados como padres/madres de todos los

pichones de su nido, excepto 4 (14,8%). En uno de estos cuatro casos el padre social no
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fue asignado por el programa como padre genético de uno de los pichones del nido. Este
individuo corresponde a un grupo reproductivo donde la hembra fue asignada como
madre de todos los pichones y el macho como padre de sélo 2 de 3 (i.e. un caso de PPP).
El segundo y tercer caso fue un grupo reproductivo donde la hembra fue asignada como
madre de 2 pichones de 3y el macho fue asignado como padre sélo del pichdn que no era
hijo de la madre (i.e. PPP y CP, respectivamente). El cuarto caso es un nido donde la
hembra fue asignada como madre de uno de los pichones pero no del otro (CP o P, no se

puede distinguir ya que no se contaba con la informacién del macho).

Por lo tanto, de los 62 pichones analizados en este punto, 2 pichones (3,2%) de 2 nidos
diferentes no fueron hijos de la hembra del nido (CP o P) y 3 pichones (4,8%) de 2 nidos
diferentes no fueron hijos del padre social (PPP). Debido a que en 12 grupos sélo se
contaba con 1 de los padres putativos, esas nidadas fueron re-analizadas en el siguiente
punto. Las comparaciones directas de los genotipos fueron consistentes con los resultados

del Cervus v3.0.
(b) Asignacion de relaciones de hermanos

Para poder realizar la asignacidon de hermanos, primero se definieron los limites de cada
categoria (HC, MH, NR) para cada cdlculo de los estimadores de r disponible en el
programa Kingroup v2.0 (Tabla 3.2 y Figura 3.2). El r de Wang (2002) fue descartado del
andlisis porque, para este conjunto de datos, el limite inferior de la HC y el superior de NR
se superponieron (Tabla 3.2). Dado que el resto de los r presentaron un comportamiento
similar, para analizar todas las muestras, se selecciond el r de Konovalov que fue uno de

los mds conservativos y uno de los que menos errores de asignacion presento.
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Figura 3.2. Estimadores del coeficiente r obtenidos con una muestra de 24 individuos pertenecientes a 9
nidos en los cuales se conocian ambos padres y su relacion de parentesco era de hermanos completos
(HC). Con esos individuos se hizo una muestra de pichones no relabioYados ;NR r KoYovalov’ :KoYovalov
y Heg 2008, _r LR’ ;LyYbh y RitlaYd 6999 ,_r MV GQ’ ;Matiiwa verosiwilitiud de GoodYight aYd Queller,
KoYovalov 2004 y_r GQ’ ;GoodYight a¥Yd Queller 6969 .

Al analizar el conjunto de datos para el que se tiene el genotipo de uno de los padres, se
encontrd que en uno de 12 nidos (8%) hubo un pichdn asignado como MH del resto de los
pichones del nido (0,08 < r < 0,21; ver limites en Tabla 3.3), lo cual es una evidencia de
paternidad por fuera de la pareja (PPP) que no habia sido detectada en el punto (a). Para
el ultimo caso del punto (a) donde se tenia el genotipo de la hembra del nido y 2 pichones,
usando este analisis se pudo descartar que se trate de cuasiparasitismo debido a que
ambos pichones no estaban relacionados tanto para el r estimado (r = -0,15) como para la

comparacion directa. Se considera una evidencia de parasitismo intraespecifico.

Para el conjunto de datos en el que no se tienen los genotipos de los padres, se encontrd
que el 13% de los pichones (n = 91) pertenecientes a 46% de los nidos (n = 26)
presentaron evidencias de PPP (Tabla 3.3). Es importante destacar que en este caso, al no

tener ninguno de los padres, no se puede distinguir entre PPP y CP. Por lo tanto, todos los
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Tabla 3.2. Estimadores del coeficiente r calculados con el programa Kingroup v2. Se muestran el promedio de
_r de WaYg’ ;2002 , _r de KoYovalov’ ;KoYovalovy Heg 2008, _r de LR’ ;LyYPh y Ritla¥d 6999 ,_r de MV GQ’
:Madiwa verosiwilitiud de GoodYight a¥Yd Queller, KoYovalov 2004 y_rde GQ’ ;GoodYight a¥Yd Queller 1989)
obtenidos con una muestra de 24 individuos pertenecientes a 9 nidos de los cuales se conocia ambos padres
y su relacién de parentesco era de hermanos completos (HC). Con esos individuos se hizo una muestra de
pichones no relacionados (NR). Se muestra el error estandar (E.E.), limite inferior para HC y superior para NR
al 99% de confianza y cudntos individuos dela muestra conocida fueron mal asignados segln estos limites. El
_rde MH’ es el par de coeficientes r para el Gnico medio hermano presente en un nido con 3 pichones de las

muestras con padres sociales conocidos.

r de r de
r de Wang Konovalov rde LR MV GQ r de GQ

HC NR HC NR HC NR HC NR HC NR

Promedio 0,602 0428 0515 -0,040 0500 -0,081 0521 -0,035 0477 -0,103
E.E. 0,063 0,074 0,050 0,030 0,050 0,019 0,050 0,012 0,051 0,036

e Al 0444 0619 0388 0050 0360 -0,034 0402 -0,001 0346 -0,012

Mal
asignados

rde MH  0,39-0,18 0,33- 0,33 0,28- 0,16 0,36- 0,28 0,28- 0,26

6 7 7 6 6 8 8 5 7 9

casos de MH fueron asignados como PPP. Se descartaron nuevos casos de parasitismo
intraespecifico dado que ninguno de los pichones fue categorizado como NR. Los
resultados por comparacion directa de los genotipos fueron mas conservativos que los

presentados con este analisis (Tabla 3.3).

Analizando los resultados del punto (a) y (b) en conjunto, hubo evidencias de PPP en el
10% de los pichones (n = 153) que estaban presentes en el 34% de los nidos estudiados (n
= 47) (Figura 3.3). Solo se verificé un evento de cuasiparasitismo y uno de parasitismo

intraespecifico en los 47 grupos reproductivos estudiados (Figura 3.3).

(c) Asignacion de la relacion de parentesco entre los ayudantes y la pareja

reproductiva y pichones

Se conté con el genotipo de 8 ayudantes pertenecientes a 6 grupos reproductivos. Los
resultados del andlisis con Cervus v3.0 revelaron que 4 ayudantes (2 hembras y 2 machos)

no fueron asignados como hijos/as de la pareja reproductiva o como padres de los
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Tabla 3.3. Se muestran las relaciones de parentesco obtenidas con el programa Kingroup v2: el porcentaje de
pichones (% Pichones) y nidos (% Nidos) que fueron asignados como hermanos completos (HC), medio hermanos
tomados como evidencia de paternidad por fuera de la pareja (PPP), o pichones no relacionados tomados como
evidencia de cuasiparasitismo (CP) para el conjunto de nidadas donde se conocia sélo uno de los padres (Con 1
padre) y para el conjunto de datos donde no se conocia ninguno de los padres (Sin padres), calculado con el
estimador del coeficiente r de Konovalov y el método directo. Se muestra el nimero de nidos (#Nidos) y pichones
(#Pichones) con el que se trabajod para cada conjunto de datos.

r de Konovalov Directo

Nidada #Pichones #Nidos Relacoén % Pichones % Nidos % Pichones % Nidos

HC 88 64 9 82
Con 1 padre 33 12 PPP 9 27 3 9
CP 3 9 3 9
_ HC 87 54 91 69
Sin padres 91 26
PPP 13 46 9 31

pichones de la nidada (Figura 3.3). En uno de estos casos no se contaba con informacion
del padre del nido. Por ende, se realizo el cdlculo del coeficiente r como en el punto (b) y
se encontré que el ayudante no estaba relacionado con la hembra ni con los pichones
(-0,47 < r < -0,07), es decir que no estaba relacionado con el grupo familiar. Estos
ayudantes fueron observados por primera vez en el nido entre el dia 3 y 9 de edad de

pichones.

Los otros 4 ayudantes (todos machos) fueron asignados como hijos de la hembra del nido
(Figura 3.3). En sdélo uno de los casos se contaba también con el genotipo del padre
putativo y éste fue asignado por el programa como padre del ayudante. Para los otros 3
ayudantes se calcularon los ry resultaron ser HC de los pichones de la nidada (0,42 < r<
0,80). Estas relaciones de parentesco fueron consistentes con los resultados del analisis
por comparacion directa de los genotipos. Estos ayudantes se observaron por primera vez

en el nido entre el dia 2 y 4 de edad de pichones.
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Hijos de afios previos

Paternidad por
Y fuera de la pareja Monogamia Cuasiparasitismo
10% (34%) 89% (62%) 0,65% (2%) Q d

e |

..................)-_<......................

Q

Ayudantes
NO emparentados

Ayudantes
(2 hembras y 2 machos)

relacionados
(4 machos)

Parasitismo

0,65% (2%)

Figura 3.3. Sistema de apareamiento del Musico. Se muestran los porcentajes de un total de 153 pichones
resultantes de cada tipo de relaciones. Entre paréntesis se encuentra el porcentaje de nidos (n =47). Los
individuos en gris representan aquellos que no fueron observados directamente pero seinfirio surelaciona

partir del andlisis genético.

En sdlo uno de los nidos analizados en este punto, que tenia un ayudante emparentado y

otro no, se observaron evidencias de PPP. En el resto de los nidos con ayudantes

genotipados no se observaron evidencias de PPP.
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3.4 Discusion

El objetivo de este Capitulo fue estudiar el sistema de apareamiento genético en el
Musico, el cual presenta una pareja dominante monégama social y ayudantes facultativos
en el 40% de los nidos (Fraga, 1991; Ursino et al., 2011). Los resultados muestran que el
sistema de apareamiento genético del Musico abarca una monogamia simple y casos de
paternidad por fuera de la pareja. Se observd que el 10% de los pichones fueron
resultados de fertilizaciones por fuera de la pareja social, que ocurrieron en el 34% de los
nidos. Ademds, se detectdé un evento de parasitismo intraespecifico y uno de
cuasiparasitismo. Con respecto a los ayudantes, se encontré que la mitad (4 individuos)
eran hijos machos de afios previos de ambos miembros de la pareja y la otra mitad (4
individuos) no estuvo relacionada ni con la pareja reproductiva ni con los pichones del
nido. Estos resultados sugieren que los grupos sociales en el Musico pueden formarse
tanto por la retenciéon de crias que demoran la dispersién como por el reclutamiento de
individuos no emparentados con la pareja reproductiva, y que la dispersion natal estaria

sesgada hacia las hembras.

Las especies cooperativas comprenden una gran diversidad de sistemas de apareamiento
que van desde la monogamia (Lessells et al., 1994; Russell y Hatchwell, 2001; Koenig y
Dickinson, 2004) hasta complejos sistemas de puestas conjuntas de hembras y poliginia
(Reyer, 1984; Yuan etal., 2004; Riehl, 2012). Los Musicos parecen ser un ejemplo
intermedio, donde la monogamia genética predomina, pero existe evidencia de
paternidad por fuera de la pareja. El ejemplo mas parecido al de los Musicos es el del
Azulejo de Garganta Azul, Siaia mexicana (Dickinson, 2001), que presenta evidencias de
fertilizaciones por fuera de la pareja y los ayudantes no estan involucrados en la
reproduccion. Sin embargo, en ese estudio el porcentaje de crias resultado de relaciones
extra-pareja (20%) fue mayor que el encontrado en este trabajo (10%). Aunque aun es
tema de debate el hecho de cudles son los beneficios de la paternidad por fuera de la
pareja para la hembra, en algunas especies sociales se observd una asociacién positiva

entre el ndmero de veces que los machos del grupo accedian a la hembra y su
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contribucion en el nido (Burke et al., 1989). En este sistema son necesarios mas estudios
para comprender los posidles deYefibios del"eYgafio _para la hewdra y sus DoYsebueYbias
para los ayudantes. Los resultados mostraron que sdélo en un nido donde se tenian dos
ayudantes genotipados hubo evidencias de PPP y ambos ayudantes fueron excluidos
como padres de los pichones del nido, lo que sugiere que los ayudantes no estarian
obteniendo beneficios en términos de fitness directo por acceso a cépulas con la hembra

reproductiva.

Respecto del sistema social, los resultados sugieren que los beneficios indirectos pueden
jugar un papel importante en el mantenimiento de la cria cooperativa en el Musico. El
50% (4 individuos) de los ayudantes estudiados fueron hijos machos de la pareja
reproductiva y hermanos completos de los pichones del nido al cual se unieron. Esto
concuerda con el patréon encontrado en especies como la Calandria de Galapagos,
Nesomimus parvulus (Curry, 1988), y el Azulejo de Garganta Azul, Sialia mexicana
(Dickinson et al., 1996), donde los ayudantes tienden a colaborar en nidos de individuos
con parentesco cercano mdas que en nido de individuos poco emparentados (Russell y
Hatchwell, 2001). La hipdtesis propuesta para este patron es que la cria cooperativa esta
mantenida por la seleccion por parentesco (Hamilton, 1964). Los ayudantes obtienen
beneficios indirectos por su contribucién ya que aumentan su fitness inclusivo al colaborar
en la reproduccion de individuos emparentados (Koenig y Dickinson, 2004). Una hipodtesis
alternativa a la seleccidn por parentesco, es que la ayuda seria una consecuencia pasiva de
la filopatria y la consiguiente estructuracidon genética de la poblacion, es decir que los
ayudantes no tendrian una preferencia por sus parientes sino que la relacién entre el
parentesco y la cooperaciéon es un producto secundario de que los ayudantes se quedan
en el territorio donde nacieron y ayudan en los nidos mds cercanos. Para descartar la
hipdtesis de filopatria habria que mostrar que los ayudantes, presentados con la
posibilidad de elegir, prefieren unirse a nidos de parientes cercanos (Hamilton, 1964). El
ejemplo mejor documentado de preferencia por parientes cercanos es el del Mito
(Aegithalos caudatus). En esta especie los ayudantes son individuos que fallaron en su

intento reproductivo, pero no todos los individuos que fallan ayudan, y los que ayudan lo
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hacen preferentemente en el nido de un pariente cercano (Russell y Hatchwell, 2001). En
el sistema de estudio, aln no se conoce si los ayudantes tienen preferencia por parientes
cercanos a la hora de ayudar, ni los patrones espaciales de parentesco entre los nidos,
pero los resultados sugieren que los ayudantes podrian recibir beneficios indirectos por su

contribucion en el nido.

En contraposicion, el otro 50% (4 individuos) de los ayudantes no tuvieron un vinculo de
primer grado (padre/hermano) ni con la pareja reproductiva ni con los pichones. Los
sistemas sociales compuestos por individuos no relacionados son mas dificiles de explicar
dado que no son mantenidos por la seleccion de parentesco y, ademas, las hipotesis de
beneficios directos son complicadas de poner a prueba (Koenig y Dickinson, 2004,
Taborsky et al., 2016). Paraddjicamente, en el 40% de las aves con reproduccién social
existen ayudantes no emparentados (Riehl, 2013). Los ejemplos cldsicos en aves con
ayudantes no emparentados son el Acentor Comun (Prunella modularis) que anida en
grupos poligamos con varios ayudantes no relacionados donde los machos aumentan su
contribucion segun el acceso que tuvieron a la hembra para copular (Burke et al., 1989), y
el Martin Pescador (Ceryle rudis) que tiene ayudantes tanto relacionados como no
relacionados en el nido. Los ayudantes no relacionados tienen la posibilidad de aumentar
su fitness directo copulando con la hembra del nido (Reyer, 1984). En el caso del Mdusico,
los resultados obtenidos hasta el momento no apoyan la hipétesis de que los ayudantes
no emparentados se beneficien a través del acceso a paternidad en el nido. Si bien se
observé paternidad por fuera de la pareja en un nido con ayudantes, estos ayudantes
fueron excluidos como potenciales progenitores de los pichones. La pregunta que surge a
partir de estos resultados es qué beneficios obtienen estos individuos por ayudar. Una
posibilidad es que obtengan otro tipo de beneficios directos tales como acceso a recursos
presentes en el territorio o beneficios de la vida en grupo, o adquisicién de experiencia
para su futura reproduccién (Koenig y Dickinson, 2004). Incorporar estudios sobre la
supervivencia de adultos y juveniles en los grupos sociales, la disponibilidad de territorios
reproductivos y la calidad de los mismos, ayudaria a entender mejor los costos de

dispersar y los beneficios directos de la vida en grupo en el sistema social del Musico, lo

46



Cynthia Ursino Capitulo 3. Sistema de apareamiento

gue a su vez puede aportar claves fundamentales para explicar la presencia de ayudantes

no emparentados en el nido.

Si bien, como se mencioné antes, algunos de los ayudantes podrian obtener beneficios
indirectos de su contribucién, al menos dos factores podrian reducir esos potenciales
beneficios: uno es que los resultados sugieren que la paternidad por fuera de la pareja es
comun en los Musicos, y el otro es que los nidos son parasitados frecuentemente por dos
especies de Tordos. Ambas situaciones pueden representar un costo para los ayudantes
del nido. Por un lado, la paternidad por fuera de la pareja reduce el grado de parentesco
promedio entre el ayudante y las crias del nido cuando los ayudantes son hijos de la
pareja reproductiva, lo que resultaria en un menor fitness inclusivo. Por otro lado, el
parasitismo de cria tiene un doble efecto negativo para los ayudantes al causar
reducciones en el tamafio de la nidada (i.e. reducir el nimero de crias emparentadas) e
imponer el costo de criar pichones que no aportan ningun beneficio genético a sus
cuidadores. Los Musicos sélo realizan un intento reproductivo por afno donde ponen entre
3 y 5 huevos (De Marsico et al., 2010), con una alta probabilidad de ser parasitados
(frecuencias de parasitismo de Tordo Pico Corto: 93-100% de los nidos; De Marsico et al.,
2010). En estas condiciones, una pareja reproductiva puede criar desde un Unico pichén a
6 pichones por afio, incluyendo uno o mas pichones parasitos en la nidada (De Marsico
etal., 2010). Bajo este escenario, hay grandes chances de que los ayudantes estén
pagando el costo de criar pichones que no son de su especie. Sin embargo, si la presencia
de los ayudantes implica un mayor aprovisionamiento de las nidadas y un menor esfuerzo
parental para los padres, dicha contribucion podria reducir los costos del parasitismo en el
evento reproductivo actual, mejorando el éxito de la pareja reproductiva (Feeney et al.,

2013), y por lo tanto, el fitness inclusivo de los ayudantes.

Este es el primer estudio genético realizado en el Musico que busca dilucidar cudles son
las fuerzas selectivas que mantienen su sistema social y es uno de los pocos estudios
realizados en una especie con cria cooperativa en la Argentina. Los Musicos presentan un
sistema social complejo, donde la cria cooperativa podria haber surgido producto de la

fuerza impulsora de los beneficios indirectos para los ayudantes, pero actualmente
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pareceria estar moldeada por una combinacidon de costos y beneficios tanto indirectos

como directos que serd necesario estudiar con mayor detalle en el futuro.
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Compartiendo padres:
Influencia del parasitismo de cria sobre el cuidado parental

4.1 Introduccion

El parasitismo de cria representa un gran costo para los hospedadores ya que los pichones
parasitos explotan a sus padres adoptivos (Davies, 2000), provocando que inviertan mas
energia en el intento reproductivo actual (Kattan, 1997; Dearborn et al., 1998; Kilner y
Davies, 1999; Grim y Honza, 2001; Kilpatrick, 2002). Se ha descrito que los pichones
pardsitos exhiben despliegues de pedido de alimento mas exagerados que los pichones de
sus hospedadores a un mismo nivel de hambre, pudiendo inducir una mayor entrega de
alimento por parte de los padres (Davies et al., 1998; Dearborn, 1998; Lichtenstein y Sealy,
1998; Lichtenstein y Dearborn, 2004). Sin embargo, son pocos los estudios que examinaron
la influencia de la crias parasitas sobre la entrega de alimento al nido y sus resultados fueron
variados. Por ejemplo, estudios previos indicaron que algunos hospedadores del Tordo
Cabeza Marrdon entregan mayor cantidad de alimento a nidos parasitados (Dearborn et al.,
1998; Hoover y Reetz, 2006), pero otros no encontraron un claro efecto del parasitismo de
esta especie en las tasas de aprovisionamiento (Glassey y Forbes, 2003; Rivers et al., 2010).

Ademds, todos estos estudios se realizaron en especies con cuidado biparental o
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uniparental, pero poco se sabe sobre el efecto del parasitismo en especies de hospedadores

con cria cooperativa.

En especies cooperativas, los padres son asistidos por ayudantes que contribuyen a criar
descendientes que no son los propios. Estos individuos colaboran, por ejemplo, en la
defensa del nido y la entrega de alimento (Brown, 1987). En algunas especies, los ayudantes
pueden responder a los cambios en la demanda de las crias segun la intensidad del pedido
de alimento de los pichones mediante el aumento de su contribucion al nido (Wright y
Dingemanse, 1999; MacGregor y Cockburn, 2002; McDonald et al., 2009). A su vez, la
contribucién de los ayudantes puede influir en los niveles de inversidon de los padres en la
reproduccion actual, ya que pueden reducir el porcentaje de aprovisionamiento al nido por
parte de los padres a medida que los otros miembros del grupo lo incrementan (Hatchwell,
1999; Wright y Dingemanse, 1999; Canestrari et al., 2007). La flexibilidad en las reglas para
alimentar a los pichones puede ser especialmente beneficiosa para los padres, si los
ayudantes reducen los altos costos de criar nidadas parasitadas. Sin embargo, aun se sabe
poco acerca de si el parasitismo de cria puede influir en el comportamiento de los padres y

en la dindmica social de los grupos con cria cooperativa.

El MUsico es una especie que presenta cria cooperativa y es hospedadora de dos parasitos
de cria, el Tordo Pico Corto y el Tordo Renegrido. Los pichones de ambos tordos son
ligeramente mds grandes que los pichones de Musico, crecen mas rapido y presentan
despliegues de pedido de alimento mas exagerados que sus hospedadores (Lichtenstein,
2001a, 2001b; De Marsico etal.,, 2010). Sin embargo, difieren en sus estrategias de
parasitismo y en el éxito que tienen en este hospedador. El Tordo Renegrido es un parasito
generalista que usa ocasionalmente al Musico y presenta despliegues de pedido de alimento
que no imitan a los de ningln hospedador en particular. En los nidos de Musico las crias de
Tordo Renegrido sufren una alta mortalidad en la etapa de volantones, lo que ha sido
adjudicado a la discriminacién por parte del Musico hacia juveniles no miméticos de los
propios, pero en la etapa de pichones parecen crecer igualmente bien que en sus principales
hospedadores (De Marsico et al., 2010, 2012). Por el contrario, el Tordo Pico Corto usa al

Musico como su principal hospedador y es mimético tanto en plumaje como vocalizaciones,

53



Cynthia Ursino Capitulo 4. Compartiendo padres

lo que evitaria la discriminacién por parte del Musico en la etapa de volantones (Fraga, 1998;

Lichtenstein, 2001b; De Marsico et al., 2012).

Ursino et al. (2011) reportaron un aumento en el nimero de ayudantes y en las tasas de
entrega de alimento en nidos de Musico con un mayor numero de pichones parasitos en la
nidada, lo que sugiere que tanto la pareja reproductiva como los ayudantes podrian ajustar
su esfuerzo parental en respuesta al parasitismo. Este estudio fue realizado en nidadas
naturales donde en un unico nido podia haber entre 3 y 6 pichones y mas de un pichdn
pardsito, de distinta edad y especie por nido, por lo que no fue posible aislar el efecto

relativo de cada especie parasita.

El objetivo general de este Capitulo fue estudiar el efecto de dos especies parasitas de cria,
el Tordo Renegrido y el Tordo Pico Corto, sobre el comportamiento de cuidado parental de
una especie con cria cooperativa, el Musico. Los objetivos especificos fueron: 1) determinar
si la presencia de pichones pardsitos en el nido afecta el nimero de visitas de alimentaciény
el reclutamiento de ayudantes y 2) en caso de que exista un efecto, evaluar si difiere entre
ambas especies pardsitas. Estos objetivos parten de la hipdtesis de que la presencia de
pichones de tordo en el nido induce mayores niveles de cuidado parental en el hospedador,
ya que los pichones pardsitos tienen un despliegue de pedido de alimento mas exagerado
que los pichones del hospedador. Las predicciones que se derivan de esta hipdtesis son que
el ndmero de visitas de alimentacion y el numero de adultos que contribuyen a la
alimentacidn sera mayor en nidos parasitados que no parasitados. Ademas, si el hospedador
responde a sefales especificas, es de esperar que el Tordo Pico Corto induzca un mayor
cuidado parental que el Tordo Renegrido, ya que presenta llamados de alimento similares a
los del Musico (De Marsico et al., 2012). De lo contrario, si el hospedador responde a
despliegues generales y exagerados, es de esperar que el Tordo Renegrido sea mas efectivo
manipulando este hospedador que el Tordo Pico Corto. Como objetivo adicional, se evalud si
la cria cooperativa es beneficiosa en términos de cuidado parental, para lo cual se analizo si
el numero de visitas de alimentacion es mayor en nidos con ayudantes que en nidos sin

ayudantes.
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4.2 Métodos

4.2.1 Manipulacion experimental

Durante las tres campafias de trabajo de campo (2011-2012, 2012-2013 y 2013-2014) que se
Ilevaron a cabo en el marco de esta tesis, se realizd un experimento donde se manipulé el
numero de pichones y la composicion de las nidadas de Musico. Para ello, una vez que el
hospedador completé la puesta, se ajusté el nimero de huevos de modo tal de obtener un
tamafo de puesta de 4 huevos, que corresponde al tamano de puesta modal de los Musicos
(Fraga, 1998; De Marsico et al., 2010). Los tratamientos fueron: a) no parasitado o control (4
huevos del hospedador), b) parasitado por Tordo Pico Corto (3 huevos del hospedador + 1
del Tordo Pico Corto) y c) parasitado por Tordo Renegrido (3 huevos del hospedador + 1 del
Tordo Renegrido) (Figura 4.1). En los tratamientos b) y c), se colocd un solo huevo pardsito
por nido el segundo dia de incubacidon para que el huevo parasito eclosione el mismo dia que
los huevos del hospedador (periodos de incubacién: 13 dias en los Musicos y 12 dias en las
especies pardsitas). Los huevos de Tordo Pico Corto fueron obtenidos del mismo nido o de
otros nidos de Musico, mientras que los huevos de Tordo Renegrido se obtuvieron de nidos
de otro hospedador en el drea de estudio (Calandria Grande, Mimus saturninus). Si hubo
errores de eclosién o picaduras de huevos durante la etapa de incubacién, se volvid a ajustar
la nidada experimental con translocacion de pichones desde otros nidos de Musico o
Calandria Grande de la misma edad, entre el dia 1-2 de edad de pichones. Los nidos
experimentales fueron visitados regularmente siguiendo el procedimiento general (ver

Capitulo 2).

4.2.1 Recoleccion de datos

El efecto del parasitismo sobre el aprovisionamiento del nido se determind mediante
filmaciones de las visitas de alimentacién en los nidos experimentales cuando los pichones

tuvieron 4 y 8 dias de edad (Figura 4.1). Las filmaciones se realizaron por la mafana (entre
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Figura 4.1. Puestas y nidadas experimentales. a) 4 huevos de Musico (tratamiento no parasitado), b) 3 huevos
de Musico y 1 de Tordo Pico Corto (ultimo desde la izquierda) c) 3 huevos de Musicoy 1 de Tordo Renegrido
(altimo desde la izquierda). (d) de izquierda a derecha, 4 pichones de Musico, 3 pichones de Musico y 1 de
Tordo Pico Corto (segundo desde la izquierda) y 3 pichones de Musico y 1 de Tordo Renegrido (el del pico
amarillo) en dia 8 de edad de pichones.
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las 7 y las 11), durante 4 horas, con una filmadora digital Sony HDR-CX 110 ubicada a 3-6
metros del nido. Al momento de colocar y retirar la cdmara se registrd el tamaiio de grupo.

Los videos fueron posteriormente analizados.

De las filmaciones se descartd la primera media hora, ya que se tomé como tiempo de
habituacion luego de instalar el equipo en el nido. De todas maneras, en los videos se puede
observar que los adultos reanudan las visitas de alimentacion inmediatamente después de la
colocacion de la cdmara. En los 210 minutos de filmacion analizados se registrd: 1) el
numero de visitas al nido, 2) la duracién de la visita, 3) si la visita era de alimentacién o no: (0O
si el adulto no traia alimento, 1 si el adulto traia alimento) y 4) el tamafo de presa medido
como un multiplo del ancho maximo del pico del hospedador (1 = ancho del pico, 2 = 2 veces

el ancho, etc.).

4.2.2 Andlisis de datos

Para analizar el efecto del parasitismo sobre la alimentacidn, se realizaron modelos lineales
generalizados (GLM) con distribucién de errores Poissony funcién de enlace log para los dias
4y 8 de edad de los pichones. La variable respuesta fue el nimero de visitas de alimentacién
durante los 210 minuntos y las variables predictoras fueron el tratamiento y tamafio del
grupo. Se analizdé la dispersion de los datos y dado que la dispersion fue mayor a dos
unidades para ambos dias, se volvieron a correr los modelos con una correccion
cuasipoisson. Para analizar si los Musicos ajustaron la entrega de alimento por volumen se
analizé si hubo diferencias en el tamafio promedio de las presas entregadas al nido entre
tratamientos con un analisis de la varianza de un factor. Se verificd la normalidad de los
residuos a través de la prueba de Shapiro-Wilk (Shapiro y Wilk, 1965) y la homocedasticidad
a través de la prueba de Bartlett (Bartlett, 1937). Para analizar si los nidos parasitados
tuvieron mas ayudantes que los no parasitados en la etapa de pichones (a los 4 y 8 dias de
edad de éstos) se utilizd la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis. El andlisis se realizé con

la funcién_kruskal.test del paduete_stats en “ (R Core Team, 2014).

Para analizar si hubo diferencias entre los tratamientos en el reclutamiento de ayudantes

durante la etapa de pichones se realizd un GLM con distribucién de errores binomial y
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funcién de enlace logit donde la variable respuesta fue 1 si se incrementd el tamafio de
grupo a los dias 4 y 8 de edad respecto de la etapa de incubacion y 0 si no se incrementé. La
lariadle predictora fue el tratawiento. Los GLMs se realizaron usando la funciéon _ghw
incluida en el paduete _stats’ del programa R (R Core Team, 2014). Los graficos fueron
realizados con el paquete de procesamiento grafico ggplot2 para R (R Core Team, 2014). Los
resultados se graficaron con diagramas de caja (boxplot) y los valores se informan como

promedio * el error estandar.

4.3 Resultados

4.3.1 Descripcion general

Durante las tres temporadas reproductivas se monitorearon 145 nidos, de los cuales 89
llegaron a completar la puesta y fueron manipulados experimentalmente. Sélo 42 nidadas
experimentales (37 nidos con pichones de 4 dias de edad y 30 con pichones de 8 dias de
edad) sobrevivieron hasta la etapa de pichones. De las nidadas experimentales, se
obtuvieron filmaciones de 4 hs en 24 nidos con pichones de 4 dias de edad (8 nidos de cada
tratamiento) y en 26 nidos con pichones de 8 dias (9 nidos para los tratamientos no
parasitado y parasitado con Tordo Pico Corto y 8 nidos para el tratamiento parasitado con
Tordo Renegrido). La diferencia entre la cantidad de nidadas experimentales y filmaciones
obtenidas se debieron a eventos de depredacion, problemas climdaticos que impidieron
colocar el equipo (ej. lluvia), o interrupciones de las grabaciones por problemas técnicos o

con la fauna local (mordedura de cables por las vacas).

El analisis de las filmaciones mostré que, en promedio, hubo al menos un adulto dentro del
nido en el 70% (147 + 29 min, rango de 15-637min) y en el 45% (95 = 11 min, rango de 27-
198 min) del tiempo total de filmacién analizado (210 min) en los dias 4 y 8 de pichones,
respectivamente. El nimero promedio de visitas al nido, realizadas por el grupo social, fue
de 42 + 2 en dia 4 y de 46 + 3 en dia 8, de las cuales el 82% (n = 2713) fueron visitas de

alimentacion. La dieta que los Musicos proveyeron a los pichones fue principalmente
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Tabla 4.1. Se muestra los resultados del experimento de composicidn de nidada controlada analizado con un
Modelo lineal generalizado (GLM) con distribucién deerrores cuasipoisson paralos dia 4 (n =24)y 8 (n =26) de
pichones. La variable respuesta fue el nimero de visitas de alimentacién al nido, y tratawiento ; T. P. Corto' y
T. “enegrido’ y tawafio de grupo ;TG fueron las lariadles independientes. E.E. es el error estandar. El
tratawiento_MuUsico ;no parasitado y TG =t ;sin ayudantes) fueron tomados como niveles de referencia.

Variable Nivel Estimador + E.E. p
Intercept 3,3+0,3 <0,001 *
T. P. Corto -0,2+0,1 0,157
Dia4 Tratamiento
T. Renegrido -0,2+0,2 0,158
TG 0,2+0,1 0,067 ¢
Intercept 3,8+0,2 <0,001 *
T. P. Corto -0,1£0,1 0,701
Dia8 Tratamiento
T. Renegrido -0,2+0,2 0,224
TG 0,05 +0,09 0,582

insectivora, siendo las langostas, grillos, mantis, polillas y orugas las principales presas. El
comportamiento de entrega de alimento consistié en llevar una Unica presa por visita al nido

en el 98% (n = 2225) de las visitas observadas.

4.3.2 Resultados experimentales

No se encontraron diferencias significativas en la frecuencia de alimentacién entre los
tratamientos tanto en el dia 4 como en el dia 8 de pichones (Tabla 4.1). Para el dia 4, el
numero promedio de visitas de alimentacion a las nidadas no parasitadas tendié a ser mayor
que a las nidadas parasitadas (Figura 4.2.a), mientras que para el dia 8, el nUmero promedio
de entregas fue similar entre las nidadas parasitadas con Tordo Pico Corto y las no
parasitadas, y mayor en éstas que en las nidadas parasitadas con Tordo Renegrido, aunque
no de manera significativa (Figura 4.2.b). El tamafo de grupo no tuvo un efecto significativo
sobre el nimero de visitas de alimentacion al nido en ambas edades, aunque en dia 4 los
nidos con ayudantes tendieron a recibir mas visitas que los nidos sin ayudantes (Tabla 4.1y

Figura 4.1.c y d). Debido a que los Musicos suelen llevar una Unica presa por visita que es
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Tabla 4.2. Se muestran los resultados del andlisis del experimento de composicion de nidada controlada
realizado con un Modelo lineal generalizado (GLM) con distribucién deerrores binomial paralosdia 4 (n=24)y
8 (n = 26) de pichones. La variable respuesta fue incremento (1) o no (0) del tamafio de grupo en la etapa de
pichones respecto de la etapa de incudacion y tratawiento . T. P. Corto’ y _T. “enegrido’ fue la lariadle
independiente. EEE. es el error estandar. El trataWwiento _MUsico’ ;no parasitado) fue tomado como nivel de

referencia.
Variable Nivel Estimador+ E.E. p
Intercept 2x1 <0,037 *
Dia 4 . T. P. Corto 07+12 0,594
Tratamiento
T. Renegrido 16+1,2 0,182
Intercept -0,7 £0,7 0,327
Dia 8 T. P. Corto -1+1 0,333
Tratamiento
T. Renegrido -0,7+11 0,513

entregada a un Unico pichdn y el volumen promedio de presa entregada no mostrd
diferencias entre tratamientos (ANOVA: dia 4: F; 5= 0,05, p = 0,949; dia 8: F,1,=0,346, p =
0,715), se considerd que el nimero de visitas de alimentacién es una medida representativa

del alimento entregado al nido.

De las nidadas experimentales, el 13% (n = 37 nidos), 32% (n = 37 nidos) y 43% (n = 30)
tuvieron al menos un ayudante en incubaciéon, dia 4 y 8 de edad de pichones,
respectivamente. El tamafio de grupo por nido fue de 2,13 + 0,06 (rango: 2-3 individuos),
2,30 £ 0,12 (rango: 2-3 individuos) y 2,53 + 0,08 (rango: 2-4 individuos) en incubacion, dia 4 y
8 de pichones, respectivamente. Al analizar si las nidadas parasitadas reclutaron un mayor
numero de ayudantes, se observé que el tamafio de grupo fue significativamente mayor en

el tratamiento con Tordo Renegrido respecto de los nidos no parasitados y parasitados con
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Figura 4.2. Resultados del experimento de composicién denidada controlada.Enla primera fila se muestra
el numero devisitas dealimentacién (#visitas) realizado por todos los adultos asociados alnidoalosa)4y
d 6 dias de edad de los pichones. Los tratawientos fueron: Musico' ;u pichones del hospedador , T. P.
Corto” ;T pichones del hospedador y un pichén del Tordo Pico Corto y _T. “enegrido ;T pichones del
hospedadory uno del Tordo Renegrido). En el centro, el numero de visitasdealimentacién para nidossiny
con ayudantes a los c) 4y d) 8 dias de edad, y en |a fila inferior el tawafio de grupo prowedio_TG ;+error
estandar) por tratamiento experimental a los e) 4 y f) 8 dias de edad. El tamafio muestral del experimento
fue de 24 nidos para dia 4 y 26 nidos para dia 8. Los numeros sobre las cajas y dentro de las columnas

indican la cantidad de datos analizados.

Tordo Pico Corto para dia 4 (Kruskal Wallis: X%, = 7,4 p = 0,025; Figura 4.2), pero no hubo

diferencias significativas entre tratamientos para dia 8 de pichones (Kruskal Wallis: X%,= 2,6;

p = 0,25; Figura 4.2). Sin embargo, ésto no se debié a un incremento en el tamafio de grupo

en la etapa de pichones en los nidos con Tordo Renegrido, dado que no hubo efecto del
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tratamiento sobre ese incremento respecto de la etapa de incubacién (Tabla 4.2).

4.4 Discusion

Los resultados de este Capitulo muestran que no hay un efecto claro del parasitismo de cria
sobre el comportamiento de entrega de alimento al nido en una especie con cria
cooperativa, el Musico. Contrariamente a lo esperado, la presencia de un pichdn parasito de
Tordo Pico Corto o Tordo Renegrido de la misma edad que los pichones del hospedador no
indujo mayores tasas de entrega de alimento en el Musico en comparacién con los nidos no
parasitados, y tampoco se observaron diferencias en el reclutamiento de ayudantes en la
etapa de pichones respecto de la etapa de incubacidn entre los tratamientos. Los resultados
obtenidos en esta Tesis contrastan con un estudio previo que mostré que las nidadas de
Musico parasitadas recibian mayor cantidad de alimento que las no parasitadas (Ursino et al.
2011). Las discrepancias pueden deberse, al menos en parte, a que en ese trabajo no se
controld el tamafio y la composicion de las nidadas en las cuales hubo tanto parasitismo
simple como multiple de Tordo Pico Corto, y parasitismo mixto de Tordo Pico Corto y Tordo
Renegrido. Esto sugiere que la presencia de un pichdn parasito per se no induce mayores
niveles de cuidado parental, pero es posible que tal efecto sdélo sea detectable cuando la

demanda de alimento de la nidada exceda un cierto umbral.

En estudios realizados en hospedadores del Tordo Cabeza Marrén se encontré que nidadas
parasitadas reciben una mayor tasa de alimentacién que nidadas no parasitadas en
Passerina cyanea (Dearborn et al., 1998), Sayornis phoebe (Hauber y Montenegro, 2002) y
Protonotaria citrea (Hoover y Reetz, 2006). Esos resultados no concuerdan con los
encontrados en este trabajo. Las discrepancias podrian deberse a que, a diferencia del
Musico, los pichones de esos hospedadores son bastante mas pequefios que el pichdn
pardsito; en estas condiciones, un pichdn pardsito en el nido puede significar un incremento
importante en la demanda de alimento del nido. En el trabajo de Hoover y Reetz (2006) se
controld por la masa de los pichones, lo que sugiere que tener un pichén parasito induce

mayores tasas de alimentacion mas alla de las diferencias en tamafio. Sin embargo, en ese
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trabajo no se separaron los efectos del nimero de parasitos y la composicién de la nidada ya
que estas variables no fueron controladas experimentalmente. Por otro lado, los resultados
de este Capitulo concuerdan con el estudio realizado en un hospedador de tamafio
intermedio del Tordo Cabeza Marrdn, el Tordo alirrojo (Agelaius phoeniceus), especie en la
que no se encontrd un efecto significativo de la presencia de un parasito de cria en la tasas
de alimentacidn al controlar por la masa y composicion de las nidadas (Rivers et al., 2010).
Nuestros resultados refuerzan la idea de que la presencia de un Unico pichdn parasito en un
hospedador de tamafo intermedio no aumenta la tasa de entrega de alimento en

comparacién con un pichdn del hospedador de edad y tamafio similares.

El hecho de que los pardsitos tengan un mayor efecto sobre las tasas de entrega en
condiciones naturales (no controladas) sugiere que los hospedadores pueden estar usando
multiples claves para ajustar su esfuerzo parental. Para dilucidar qué factores determinan el
incremento de cuidado parental por parte de los Mdusicos en nidadas parasitadas en
condiciones naturales seria necesario explorar la influencia de: 1) el numero total de
pichones en el nido, 2) el grado de asincronia en la eclosidn entre los pichones pardsitos y los
del hospedador, y 3) la presencia de mas de un pichén pardsito en el nido. Para poner a
prueba los puntos 1y 3 se podria realizar un experimento donde se comparen las tasas de
entrega de alimento entre nidadas con similar composicién (parasitadas o no parasitadas) y
distinto numero de pichones (3-4 vs. 5-6), y entre nidadas de igual tamafio con parasitismo
simple versus parasitismo mudltiple. Estos son escenarios frecuentes entre las nidadas
naturales de Musico, cuyo tamafo suele variar entre 1 y 6 pichones (raramente mas) y
usualmente tienen mdas de un pichén parasito por nido (Fraga, 1986, De Marsico et al.,
2010). El segundo punto se podria poner a prueba con nidadas de igual tamafio y un pichén

asincronico (un dia mayor que el resto) de las distintas especies (parasito vs hospedador).

En este experimento se trabajo con nidadas de 4 pichones dado que es el tamafo de puesta
modal de los MUsicos. Por esta razén, tener 4 pichones (con parasitos o sin ellos) para esta
especie podria ser una situacién™ cowoda _en térwinos de dewanda de cuidado parental.
Los padres podrian estar entregando comida suficiente para que todos los pichones alcancen

el estadio de volantones, aunque los mas grandes lo podrian hacer en mejores condiciones.
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Si existe un efecto leve del parasitismo sobre la tasa de alimentacién, probablemente se
pueda notar en condiciones de mayor estrés alimenticio, por ejemplo con nidadas de mayor

tamafio y/o con parasitismo multiple.

El tamafio de grupo tuvo un efecto marginal sobre la tasa de entrega de alimento a dia 4
pero no tuvo efecto a dia 8. Una posible explicacion es que la pareja reproductiva disminuye
su cuidado parental cuando tiene ayudantes en el nido, y por lo tanto, las tasas de entrega a
nivel grupal se mantienen mas o menos constantes. A dia 4 podria ocurrir que los padres no
compensen totalmente la contribucién de los ayudantes. Esto puede deberse a que entre los
dia 5y 7 la tasa de crecimiento de los pichones de las tres especies estudiadas es maxima
(De Marsico et al., 2010), lo que podria estar asociado a una mayor demanda de alimento
durante los dias previos. Si la pareja reproductiva compensa la contribucién de los ayudantes
reduciendo su propia contribucion, podrian estar obteniendo beneficios de tener ayudantes
a través de un menor gasto de energia en el evento reproductivo actual sin reducir la
probabilidad de supervivencia o la condicion fisica de sus pichones (Legge, 2000). Una
hipdtesis alternativa es que, si bien se ha visto a los ayudantes contribuir a la alimentacién
de las crias, no todos los ayudantes contribuyan por igual e incluso que el aporte de los
ayudantes no sea significativo (Fraga, 1991; Ursino et al., 2011). Dado que no se dispone de
datos detallados acerca de la contribucidon individual de los adultos en los nidos
experimentales, no es posible determinar qué proporcién de las entregas correspondio a los
ayudantes y a los padres en las nidadas parasitadas y no parasitadas. Si hay ayudantes que
contribuyen sélo ocasionalmente al cuidado de las crias, esto podria explicar por qué el
tamafo de grupo observado no es un buen predictor de las tasas de entrega en el Musico.
Para evaluar estas hipédtesis resulta imprescindible estudiar la contribucién individual de los

miembros del grupo a la alimentacion de los pichones.

Coincidentemente con el trabajo de Ursino et al. 2011, las nidadas parasitadas con Tordo
Renegrido estuvieron asociadas a un mayor tamafio de grupo que las nidadas parasitadas
con Tordo Pico Corto y no parasitadas. Sin embargo, cuando se analizé si esto se debia a un
reclutamiento diferencial de ayudantes en la etapa de pichones respecto de la incubacion,

no se observd un efecto significativo entre los tratamientos. Esto sugiere que el parasitismo
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de Tordo Renegrido no indujo un mayor reclutamiento de ayudantes en la etapa de
pichones, y que las diferencias en tamafio de grupo pueden haber sido consecuencia
simplemente del azar del muestreo. Lo que aun no resulta del todo claro es éia qué responde
el reclutamiento de ayudantes? La demanda de alimento en el nido no pareceria ser la Unica
clave ya que si bien los ayudantes se incorporan a medida que los pichones crecen (a favor
de la hipdtesis de una respuesta a la demanda) no todos los nidos tuvieron ayudantes en la
etapa de pichones (en contra de esa hipotesis). El reclutamiento podria estar respondiendo
también a la experiencia de la pareja reproductiva, a una disponibilidad de ayudantes (i.e.
hijos de afios previos) o a una demanda de cuidado parental no evaluado en este
experimento (e.g. defensa del nido por riesgo de depredacién). Se requieren mas estudios

para entender las decisiones de ayudary de aceptar un ayudante en los nidos de Musico.

Los Musicos no muestran los mismos comportamientos de cuidado parental en la etapa de
pichones y en la etapa de volantones (Fraga, 1991; Ursino et al., 2011; De Marsico et al.,
2012). Se ha visto que el numero de ayudantes se incrementa hacia el final de ciclo de
nidificacion (Fraga, 1991; Ursino et al., 2011) y que en la etapa de volantones las nidadas
parasitadas tienen mas ayudantes que las no parasitadas (Ursino et al., 2011). Ademads, los
volantones de Tordo Renegrido tienen una menor supervivencia que los de Tordo Pico Corto
y Musico como consecuencia de una discriminacién por parte del MUsico, tanto por claves
visuales (diferencias en el plumaje), como acusticas (llamados de pedido de alimento; Lama,
2015). Llamativamente, en la etapa de pichones, todos (miméticos o no) parecen recibir el
mismo cuidado parental. Los Tordos Renegridos, del cual el Musico es un hospedador
secundario, tienen un crecimiento similar al observado en sus principales hospedadores (De
Marsico et al., 2010). Probablemente la ausencia de discriminacién en la etapa de pichones
se deba a restricciones para discriminar entre las crias propias y ajenas dentro de nidos
cerrados, donde la luz es escasa y habria un mayor riesgo de errores de reconocimiento. En
esta etapa, la similitud con los pichones del hospedador no pareceria tener una ventaja
adaptativa, aunque no se ha investigado aun el comportamiento de los Musicos hacia

pichones no miméticos en ausencia de pichones propios. En los préximos capitulos se
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estudian con mas detalle las posibles estrategias que utilizan los pichones de Tordo Pico

Corto y Tordo Renegrido para obtener apropiado cuidado parental de parte del Mdusico.
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Efecto de las vocalizaciones de pichones
parasitos de cria sobre la entrega de alimento

"El due Yo lloda Yo wawa”

ENRIQUESANTOS DISCEPOLO
Cambalache

5.1 Introduccion

Los pichones pardsitos de cria tienen el desafio de conseguir un adecuado cuidado
parental por parte de especies en las que dicho comportamiento ha evolucionado para
criar a su propia descendencia. Por lo tanto, los pichones pardsitos deben generar senales
due les perwitan™ sintonizar _en el sistewa de cowunicacion entre los padres y las crias de
sus hospedadores (Davies, 2011). Esta sintonizacion es con frecuencia evidente en la
componente vocal de los despliegues de pedido de alimento de los pichones, que suele
ser utilizada como sefial por los padres para ajustar la tasa de entrega (Leonard y Horn,
2001). Muchos pichones pardsitos son capaces de manipular el comportamiento de
cuidado parental del hospedador a su favor, explotando sesgos preexistentes hacia
caracteristicas acusticas no especificas: por ejemplo, los pardsitos suelen tener llamados
mds sonoros 0 mas rapidos que inducen a los hospedadores a entregar mas alimento del
gue entregarian a sus pichones (Dearborn, 1998; Lichtenstein y Sealy, 1998; Lichtenstein y

Dearborn, 2004; Gloag y Kacelnik, 2013).

Los pichones parasitos también pueden engafiar a sus padres adoptivos mimetizando la

estructura acustica del llamado de pedido, o bien, explotando claves acusticas
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hospedador-especificas (Langmore et al., 2008; Anderson et al., 2009). La similitud vocal
puede ser resultado de un proceso coevolutivo, donde los hospedadores responden mas
eficientemente a llamados de su propia especie y los pardsitos deben ajustar sus llamados
para asegurarse un adecuado cuidado parental o para evitar ser rechazados por el
hospedador. La idea de que el hospedador mostrara preferencia por el llamado de su
propia especie es intuitiva y tiene cierto apoyo indirecto. La Ratona Australiana (Malurus
cyaneus) es menos proclive a abandonar nidos con pichones pardsitos del Cuclillo de
Horsfield (Chrysococcyx basalis), los cuales producen llamados similares a los de sus
propias crias, que nidos con pichones de Cuclillo Bronceado (Chrysococcyx lucidus), los
cuales no tienen llamados miméticos (Langmore et al., 2003). Mas aun, los pichones del
Cuclillo de Horsfield pueden modificar la estructura de sus llamados segun la especie
hospedadora, desarrollando las localizaciones due Wwejor™ sintonizan _con el hospedador
(Langmore et al., 2008). A su vez, el mimetismo vocal en los parasitos parece haber
favorecido como contra-adaptacion al uso de ~contrasefias  locales en la ratona
australiana para el reconocimiento de las propias crias que se desarrollan desde la etapa

embrionaria (Colombelli-Négrel et al., 2012, 2016).

Que la seleccion natural favorezca en los pichones pardsitos Ilamados no especificos o
similares a los del hospedador puede depender, al menos en parte, del grado de
especializacion en el uso de hospedadores. En los pardsitos generalistas es de esperar que
los llamados de pedido no sintonicen perfectamente con ningun hospedador en particular,
pero enfaticen aquellas caracteristicas acusticas que les permitan explotar eficientemente
el sesgo sensorial de hospedadores con diversos tipos de llamados (Kilner et al., 2004;
Madden y Davies, 2006). Por el contrario, seria esperable que los Ilamados especie-
especificos hayan evolucionado en pardsitos de cria especialistas, cuyo éxito reproductivo
depende en gran Wedida de una correcta™ sintonizacion _con las preferencias sensoriales
de uno o unos pocos hospedadores (Payne et al., 2001; Langmore et al., 2003). A pesar de
la importancia evolutiva de los despliegues de pedido de alimento, el rol de la estructura
de los llamados en la obtencién de cuidado parental ha sido poco estudiado. La mayoria

de los estudios previos se enfocan en parametros no estructurales como la tasa de
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emision, duracién e intensidad del llamado (Kilner y Davies, 1999; Rivers, 2009; Rivers
et al., 2014). La unica evidencia directa del rol de la estructura del llamado del pedido de
alimento sobre el comportamiento de aprovisionamiento del hospedador proviene del
Tordo Renegrido, un pardsito generalista que no mimetiza a sus hospedadores. Sus
pichones producen llamados que consisten en largas repeticiones de silabas (trémolos)
que pueden inducir mayores tasas de entrega de alimento tanto en especies
hospedadoras como no hospedadoras que presentan llamados relativamente simples

(Gloag y Kacelnik, 2013).

A diferencia del Tordo Renegrido, el Tordo Pico Corto produce llamados que son
estructuralmente similares a los del Musico tanto en la etapa de pichones (Rojas Ripari,
2015) como de volantones (De Marsico et al., 2012). En la etapa de volantones el Musico
parece ser capaz de discriminar entre juveniles coespecificos y pardsitos en base a sefiales
acusticas y se ha visto que la similitud vocal con el hospedador de los juveniles de Tordo
Pico Corto puede cumplir una funcion protectora frente a esa discriminacion (Lama, 2015).
Sin embargo, no se conoce el rol de la estructura vocal en la etapa de pichones donde el

comportamiento de los padres parece responder a otras claves.

El objetivo general de este Capitulo es estudiar |la efectividad de las vocalizaciones de los
pichones de Tordo Pico Corto y Tordo Renegrido en estimular el comportamiento de
entrega de alimento al nido en el MdUsico. Si en este estadio los Musicos responden mas
favorablemente a seiales vocales propias de su especie, entonces los llamados miméticos
del Tordo Pico Corto deberan estimular una mayor tasa de aprovisionamiento.
Alternativamente, si la clave para estimular la alimentacién por parte de los Musicos estd
en sefiales no-especificas de los [lamados, tales como la duracién o el nimero de silabas,
entonces los Illamados del Tordo Renegrido estimulardn mayores tasas de

aprovisionamiento que el Tordo Pico Corto.
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5.2 Métodos

5.2.1 Manipulacion experimental

Para evaluar el efecto de los llamados de pedido de alimento de los pichones sobre el
comportamiento de entrega de alimento al nido, durante las campafias 2012-2013 y 2013-
2014 se realizé un experimento de reproduccion de llamados (playback) en 25 nidos de
Musico que contenian nidadas de 4 pichones de 6 dias de edad. Dado que se utilizaron los
mismos nidos que en el Capitulo 4, las nidadas tuvieron un maximo de un parasito por
nido en su composicion (nidos no parasitados = 6, nidos parasitados por el Tordo Pico

Corto = 12 y nidos parasitados por el Tordo Renegrido = 7).

Para generar los llamados experimentales, se utilizaron grabaciones de audio de pichones
de 8 dias de edad de Tordo Renegrido en nidos de Ratona Comun (Troglodytes aedon) y
de Tordo Pico Corto en nidos de Musico. Como control se usaron llamados de pichones de
Musico de 8 dias grabados en nidos no parasitados. Estas grabaciones fueron obtenidas en
el transcurso de otros proyectos de investigacién en la misma area de estudio durante las
temporadas reproductivas 2009-2010, 2010-2011 y 2011-2012 (Gloag y Kacelnik, 2013, C.
De Marsico, datos no publicados). De cada grabacion se extrajeron 10-15 llamados de
buena calidad por pichdn y por especie para generar las secuencias para el playback
usando el programa Raven Pro 1.4 (Cornell Bioacoustics Research Program, Ithaca, Nueva
York). Cada secuencia consistié en 10 segundos de llamados estandarizados en la tasa de
emision (1,9 llamados por segundo) y la amplitud dentro y entre especie (Figura 5.1). Para
evitar pseudorréplicas se generaron 10 secuencias distintas por especie, cada una

correspondiente a un pichdén individual.

El experimento consistié en 4 tratamientos (i.e. llamados de pedido de alimento): a)
Musico (control), b) Tordo Pico Corto, c) Tordo Renegrido, y d) control sin reproducciones.
Dada la heterogeneidad en la composicion de las nidadas, se usé un disefio experimental
de medidas repetidas, en el cual todos los tratamientos se hicieron de manera secuencial

en cada nido, contrabalanceando el orden de presentacidon de las reproducciones entre
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(

(

(

(
(

SHSS( $7 8" = I5HS, +( [+ HT, (0" ( —*/5C" (#,( -"*" V46" ( 7T5(WHE7 = "#( S, 7 +(0"+( -*/5C"+
L/5* (5 009" T +(6 , #( /#" (6 , U™ HO" (TSI(XLY M +(=*/5C" +(5+$" 74816 " +(4/5* , #{0158" 7" +("
C, (/09" #7 , (50( =" Z/5$5( 5+8" 74816 , Ry [5*+<#( 12GGIQ( (0, +(E*BUE , +(4/5* , #(*5 019" 7, +
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Tabla 5.1 Resultados del GLMM con distribucién Poisson ycdidn de enlacdog donde la variab
respuesta fue el numero de visitas de alimentacidizagas por los adultos de Mdusico. Las varia
independientes fueron el tratamiery el orden de los tratamientos y la identidad ded siel incluyé com
factor aleatorio. El tratamiento sin reproduccién deddos (control siplayback) se tom6 como nivel ¢
referencia. Se informa el estimador y su errodedarE.E.).

X" %" K5( Y185 3485 "7, %(1(323]( $t
1354659 ( (>3DE( 1(CBCR( [(C3CCD\(
NO#6, ( (CBM( 1(CBCW( ((CBCON(

AFTST I5HS, (AN, ( (CBMA( 1(CBCW( [(C3CCD\(
N5H#5<HT , ( (CBCR( 1(CBCW( CaMY(

6, #(50(-" = /5%5(75(-*, 65+ " 5 I5H#S, (<*=Ui6 , (<<~0,$>(="*" (2(32(1 , *5(A5" 3B(>CDEFAG,+(7"$, +(+5(
W4 % 2 (B, H(/H{<*=U6 , (T5(6™ 1" (31 HSHGF("(0,+(870, *5+(#4,* 3 * 7, +(+ , #{5I(=*, 3571, (1(5*,%(
B+$=#7"

H#&" (*+, -8

30("#=00+i+(750( 3, 750, ( 3, +$*( THS*SHEL™ +(+i< M6 ™ $18 " +(5HE*S(0, +($+"$" 7 1545, +(0A™K0™ (12DK(
Li</*" (1IMFY( G, +( NO+6 , +(I#6*5 5 5#8™ *, #( 5I(#0 3 5%, ( 75(8iHS" +( 7/*"#85(0" (*5-*, 7/664#( 75(
0,+( 0" 5"7,+( 75( 6,5+-56.46,+( "( 75( A,*7,( Pi6,( 1,%,( 6, 3-"*"7,( 6,#( 5( 6,4#5*,0( +i
B (1) *B( =55, (#, (0, W6I5* , #( 7/%" #35( 50( $*7$" S 15#8, (75(10" 5 "7, +( 750 A,*7,( 25H5<HT
BATKO™ ( 12DB( Li</*"( L12MFY( 30( #0 3 5*%,( 75( 8kHS™+( 75( 04 3 5#$" 61J#( #, ( 7hiI( S#ES( 0, +(
78" S U5#5,+(6,#(00" 5 "7, +(75(NO+S6, ("(A,*7,(Pi6, (1,8, (85+8 5 "7, *(1(3232)(CBDD( I(CBCRB($+
S(CBDRRY( Y, 5 -"*"7,+(6,#(0,+(00" 5 "7, +(75(A,*7,(?5#5<47 3(0,+(0" 5 7, +(750(A,*7, (Pi6 ,
V5, (WS 4 J#( 3", 5(#0 3 5%, ( 75( 8IHS™ +( 75( "0b 5 548" 6LI#( " 0(#7 , (65+8 3 7, *(1( 3231
CB>T( 1( CBCRUB( $+ S(CBCC>FY( 3#(6™ 5 Kk, B(0,+(0" 5 "7, +(75(NO+6 , ($5#7i5* , #( (W65 5 5#8" (1"
1%56/54#61" ( 75( 88" +( 75( "0k 3 5H$™ 61I#( 6, #(*5+-56%, (*(0,+(10" 3 "7, +(750(A,*7,( 25#5<47 ,
5%, (#,(75( 5 "#5*" (+i<#416 " 8™ (5+% 3 * 7, *(1(3232)(VCAD( I (CBCWB($+S(CBCRUF(BA™ K0 ™ ( L2DF2(3)(
JXTSH(# ,(3/8 , (/{5456 , (+Hi<#4416 " $8 8-, *(0, (2/5(+5(*5 3 ,8LJ(750( 5 , 750, (§5+8k 5 * 7, *(1(3232)
VCBDL( 1 (CBCMB($+S(CRETFY(G™ (-*/5K" (75(K ,#7 " 7(75("#/+$5(, (746" (: /5(50( 5 , 750, ( 5 # 5 , (:/5(
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Musico T.P. Corto T. Renegrido Control

Figura 5.3 Resultados del experimento de reproduccién deatlas(n = 25) Se muestra el nimero
visitas de alimentacion (# Visitas) realizadas por los adultodascos en funcion de Idsatamientos
vocalizaciones de pichones de Mdusico, Tordo Pico Corto (T.P. Corta)p Renegrido (T. Renegrido

Control (sin reproduccion de llamados).

k#60/""5( 50 54568, ( 750( $** 8" =548, (+5( *i/+8"( =5:, 4 "(0,+( 7", +(</5(5( = , 750, (#/0,(=1">(
2228

30( $"27C,( =*, =574, ( 75( 0"+ —*5+"+( SHEBD" 7 +( #,( 8"HE( +HDHAI6"$8" = SHSS( SHES(
§5"$" = U5HS, +( =FH5T7 = "H#5( #g H( 1320 1 H(28APB( 1, =, (+5( , K+5*8E( ="*" (5( 5L-54 = 54, (750
1"=$/0, (300, +(MNH6 , +(/+/0 = SHSS(SHED ™= #(/#" (N#6 " (=*5+ " (= , {(BhH$™((

PH#08" () "6 +§

0,+( *5+/08"7,+( 75( 5+$5( 1" -.$/0,( =/5+8"#( </5( 0,+( MN+6,+( *5+- ,#75#( 75( = "#5*"(
TUSSHEE™ 0 " (0, +( 007 2 "7, +( 75( ~i6%, #5+( 6, #( 00" = "7, +( +h 200 *5+( " (0, +( 75( +/+( -*, &, +(
6%, #5+2( 0, +( MN+46, +( §#6*5 = 5#$™* #( 1" +( 84+$™+( 75( "0 = 5H#$" BUEH( S5#( *5+-/5+$"( *(0,+(
0" = "7, +(75( =577, (75( "1 = 548, (75( ~i6% , #5+(6 , 5+-56.46 , +("(75(P, *7, (Qi6, (1 ,*$, (67", 4(
00" =" 7, +(+5(="*565#(" (0, +(75(+/+(~16% , #5+i(=5*, (#, (F*5#35(" (0, +(0" = "7 ,+(5+$*/68/*") = 5#$5(
TLrSi#s, +(750(P, %7, (REH5DHT, A 348, (, 6/UE(-5+5( " (</5(0,+(0" = "7, +(750(P, *7 , (R5#5DH7 , (
ASHGHST#( /#7( T/*" BIEH( =S+ 07D 00, ( 6/70( 5+( /#"(60785( 6, = N# = 5#85( £+ 7" ( -, *(1,+(
— 454, % 2 54(6, =, (+5C0(75(%" = K*5(5(IH7/65( /#(1#6*5 = 545, (5#(0” ($"+" (75( "0 = 54#$" 6IEH
=5 ="85( 75(0,4( =" 75H( =05, #7 X7 ( (T, UP?AB 0% ( = "™, X(*5+-/5+8" (-, *( = "*85( 75(0, +(
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= S HB,+( " (8, 6700”6, #5+(+I<h" K5+ * (0" +(T5(+/+(=*, k" +(6*. " +=(lHT5-5HTISHI5<5H$5(75(0"
U/ T( (0T (87 (7B <" 7, +=(+/545%5( 2/5( 1" (5+8+/68/** (75(0, +(0* <" 7 ,+(75(-5747 ,(75(
" 0i<<5#5, (750, +(-46% , #5+(1/5> " (/#(*, (1<~ ,*$"#85(6 , <, (+BA"((~"* (5+$</0"*(, ("i/+$™ (0" (
SH$5> " (75(" <543, ("0(#7, (5#(5+95(%, +-57" 7, *)(

348, 4 (M5 /18" 7, +( -0 HS5 " #(0" (5> /H8" (T5(+()" +( TWB*SHEL" +( , B+5*8" 7" +(5#(5I(#; <5*, (75(
BUHS™ +( 75( "0<<5HS" ICH(+ , #(5U(*5+/18" 7, (T5(/#" (Th+6X1<<i#" BICH( " 6318 (750(%, +-57" 7, *(5#
6, #5*" (75(0"+(+5A" I5+(750(00" <" 7, (750D, *7 , (ESH#5>HT , (, <(<F+(BISH(75(/#" (-*545*5#6L" (- , *
0,+(07<"7,4(750( = 5+16,(6"(=,*(0,($"#8,5( =, *(0,+( 750(D,*7, (Hi6, ( 1,*$,12( I "6, (50 ~4<5¥
54654, 2(50( = 346, (+5%." (6" " 9(75(*56 , #, 654(5(I>#, ¥ X0, +(0" <" 7, +(750(D, *7 , (ES5#5>47,

S5, (¥5h—  HT5* " (T5(4,*<" (<l (874, +( L, +($, +(T5(00" <" 7, +( 75( ~i6%, #5+1( K., (+5
—/5T5(*56%" 9" X 5+8" (U-C35++(+i#(5871/ " H(50(6,, <-, *$" <i5#S, (75(548"5> " (75( " <5#S, (750

(
(

~
(
(
= s HB, (SH(*B+—/5+8" (" (8%, +HII" <7, +(#, (<A<L§6, +("(6, <-"*"X1, (6, #(0" (*5+-/5+$" (%" 60" (
0, 4(00" <7, +(750(D,*7,(Hi6, (1 ,*5, ("(=*, -1, +J Mi#t( 5<B"*> ,=(0* (<"*6" 7" (+5<5"#9"(8,6"((
BHS5( 0, +( —16%, #5+( 40, >54L86 " <5#$5( 7i$"#35+( 750(D,*7,(Hi6, ( 1,*3,( (50 %,+-57"7,*(
+/5U5%5(1" (58, 0/6ICH S5#(1,+( = ;+46 ,+( 75(/#( <56"#i+<,(75(*56 ,#, 6i<i5HS, (2/5(i#8 ,1/6*"(
= (0, (<BH#, +(B15%$" (~*BUS5HEL" (" 8" (, (" T2/04T (%64 (0, +(00" <" 7, +(75(0" (=*, 4" (5+-5615(
BN**>"=(OPPQR(S5( = F*+16., (58(* (- TUOTR(V® <*(TUOIR(E , " +(Ei~"*=( TUOLI 2 WIS5*#" $i8 " <5#55<(
0,+( ~16%, #5+( 75(D,*7, (Hi6, (1%, (-, 7% "#(%"B5*(5X-0,8"7, (0, +(+5+> , +( ~*55Xi+$5#35+( 75)(
U, 4-57"7 4 =, 6I5$"+( +BA"05+( *6;+816"+=( 478, 56I547,( 1°( 6,#85>5H61"( SHED( 1" +(
8,67 019" 6L, #5+(75(0, +(~i6% , #5+(750(%, +-57" 7, *("'(50( - " *F+i$, (GY " /B5*("(ZUH5*(TUUL1X( = F+(
"0F( 750( 6" <i#,( 58,0788, ( 2/5( %" ( +5>/47,( 5 6,<-,*$" <i5#$,( 750 %,+-57"7,*( 0,4(
S+ /08% T +(+, H , HHEHSSHS5H(6 , 40" (175" (75(2/5()" (74+ 644 <<l BICH(SH(BB/L7" 7 , (- "*5#8" (75)(
U, +-57"7 (4" 8, *565(1" (1<i$" GICH(8, 6" I(5H#(~ " *F+i§, +(75(6* " (5+-561"+§" +(6V " #><, *5(58(* 12
TUUNR(] <z(TUULIY(

(0" (5+§*/68/* (750(10" <* 7 ,(75(-5747 , (75(* N<5#$" BICH(TSID , *7 , (HIB , (1 ,*$, (5-*5+ 548" (/#(
85+7" 75* , (<U<B$k+ <<, 2(5+( 7560%( 2/5( 58, 1/64, HO( 5H#(*5+ —/5+8" " (/4" (-*5+ICH( 75(+515661CH(
b<-/5+$"( - Sl 6,<-,*"<i5#,( 750( %,+-57"7,%( 75B5*"( %"B5Y “0>/#"( 85#5"i"(
"7 -$T 8" (= (BU(k<I$" 7, H(G5%(D, *7, (HI6, (1,8, 1(75(+55(6 , H/HTIT , (-, *(50( = 3416, (6] H<<(
TUULI2(3+$5(B5H54EH , (5+(<F+(B8L75#5(54#()" (58" - * (75(8,07 43, #5+(2/5(54#(0" (75(-i6%, #5+1(0, +(
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T o HB, H(H, (*56%" 9 H#( " (0, +(~16%, #5+ (#, (<h<=$16 , +(75(>,*7 , (P5H50*7 , (A/5(6 , %" Bi§" #(6 , #(
+/+( ~6%, #5+( SH( SI(#7,0(~5*, (0, +(8 0" #5, #5+( 75(5+8"  5+-5615( SISH5H( /4" (+/-5*8185#64" (
<5# , (475" (T50(#T ,(A/5(0,4(75(>,*7, (DI , (1, %5, (A/5(~*5+5H8" #{/H(-1/<"15(" (0" <"7 ,+(
</"(="*5607 ,+( " (0, +(750(%, +-57" 7, 5 FG** @ C(HT L IK(L5( = M*+i6 , (59(* IL(NOHNPI(D , *(0, ($*#5,
0"+(8, 6" 009" 6k, #5+(750(>, 7, (DIB, (1,78, (-, 7% "#(5+$" *(*SUISE" #7 , (/#" (6, #S*" 75458+ * (4545(
"0(*56%" 9, ( 750( %, +-57" 7,5 7, #75( 0" ( ~*5+R#( 75( +5I566iRH( A/5( ,6/*5(5H#(50(5+8" 74, ( 75(
8,07 #S, #5+(*5+ /08" (SH(+1<llUS/T5+(8, 6" 05+(5H#(50(5+8" Tk, (75(-I6%, #5+(( * /#A/5( 50 BSH#546L, (
SH(5+8" (5%7 - (#, (+5" ($"#(60"*, (FG** 0" C(HI TIK(L5( = M*+i6., (5%(*06(NOHNK(S™ <" C(NOHLK(? ,E"+(
24-"H{(NOHLP((

348/, +(~*58k, +(h"#(<<, +8" 7, (A/5(0, +(-46% , H#5+(~ " MHS, + (- /5 75H( LA/ 5H6L" (" (HS5H+7" 7
7500007 <" 7, (75(0, +(,$*, +(~I6%, #5+(750(#7 , (8165854 ([0, (A/5(" (+/(859(-/575(1#/5H6L" (1" (
§"+*(75( " li<5H$" BIRH( (0 7i+$HB/BIRH( 75( " 0h<SHS, (SH(SI(#T , (FL5"*B, *#(H1 1 JK(D" @4/66,
58" 120 NOOJK( 2485*+(( NOOTK(>/5*, (58(" 126 NOHLK( ~5*, (854 U0 ++5"( (G, *B5+(( NOOVPY( 3#( 5+35(
6+, 0(#, (+5(~/575( 75+6"*$"  A/5( I I#6*5<5#$, ( ,B+5*8" 7, (5H#(0" (5#$*50" (75( " li<54$, ("0
H7 , (+5(75B" (" (A/5(50( 1"#$#8" (LH0/5HOIR(5)(6 , <-,*$" <i5#$, (75(-5717 , (75(* <548, (75("
T T (0, ( A/5( *(+/(859( <, TIHBR( D" (*5+=/5+8" ( 75(0,+( =" 74540 "(#, ( *(A/5(0,+( = ;+i6,+(
*Sho HTI5* , #( T1568" <5HS5( *( 1" +( *5-*, 7/66k, #5+2 Wit 5<B"*0 ,(( 5+(k<-,*$" #$5( 56 ,*7"¥
A/5(0" +(#T7" 7" +(5X-5A1<5HS" 15+ ($/8I5% , #( T+ Si#S" +(6, <— , +i6L, #5+("(A/5(+5(5+8" #7 " H9R(" (
56/5H61" (0 (" <-US/7( 7507007 <7 +( T5HS*, ((SHED($$" <I5HS, +2(D,X(0, (8" #5,0(-"*"
BX-046"*(0, +(5+ /18" 7, +(SH(U/HEIRH( 750, +(6 " <BU, +(751(#4850(75(+5Y "0(75(8, 6" 169" 61 , #5+(75(0" (
HIT 7" (6, <-058"(( +5*." (#565+ ", (A/5($"#5, (50(%,+-57"7,%(6, <, (0, +(~46%, #5+( - "*MH$, +(
TE/+ST R SH( 4, <"+l 0" (WSSHHT  T( T5(+/4(0T <" T, +( SH(*5+=/548" ( *(0, +( TS, +(
S (" A/5( TI6%,+( 6" <BL,+( 4/5+5H( 6, #HHSSHISH T(0,( 0740, ( T5( 0"+ T T

(

(

(

(

(

(
(

BX-5H<5H#8" 15+ Z( -5+ X 75( A/S( #,( +5( ~/575( Sl<tt#"*( 5+$"( -, +Bilk7" 7¢( -"*565( <M+
=T, #, 1, (6, #60/8(A/5(0" +( 7645*5#6L " +(5HED(§*" 8" <i5#$, +(+5(75B5H( " (A/5(0,+( = ;+6,+
*S4o HTIS* H(" (0" +(*5-%, /661, #5+ (175 -5HTISHSS <5HS5( 75(0" (6, <- , HBIRH(75()" (7" 7" (Z
478, % 75( 5+$5( "HQ/<5HS,( SIBUSSHSSH( FNOOHP( 5#6,#$R( A/SI( B'E,( 6,#7i6h,#5+
5X-5*<5#$"05+( 75(0"B,*"$,*,0( 50( 6, <-,*8" <tS#$,( 75( -5747,( 75( "0<<5#$, (8" #8,(75(0,+

78



LA () 4+, ( ( 1"-8/0, (1234568, (75(0" +(8, 6" 069" 61, #5+(

—i6%, #5+(75( = 1416, (6, <, (0,+(750(=,*7, (516, (1 ,*$, (#, (+5(85(i#H/5H#6L" 7 , (-, (0" (-*5+5H#6L"
75(, 8, (-16%2H(

38, +( *Dt /08" 7, +( 6, #5* " +8"#( 6, #( /H( 5+8/78,( -*58L,( @/5( </5+$*"( @/5( 0,+( 0" <"7,+( 75(
6%, #5+( 75( =,*7,( ASH5BH7,( 6,#( +/( 6"*"6$5*+§6" ( 75( *5-58612H( 75( #,$"+( *5+/0$" #(
"0$" <5#$5( 545688 , +(="** (5+H</0"*(0" (§"+ " (75(5H$*5B " (75("W<5HS, ("VHT , 0" #S, (5#(/#, (75(
+/+(=HHBL="05+(%, +-57" 7, *5+(0" (A"$, #7 (6, <, (5H#(/#" (5+-5615(#" 185(E5(1 "*F , #5*, (6, < ;|
P80k = " ()#6(6 , #(@/05#(#, (6, <-"*$5(/#" (%k+$,*1" (58, 0/%8 " (EHD, " B(*'( 1 " 650#J0( KLMNG2(3+$, (
sugiriere due los pichones de Tordo Renegrido son capaces de™ sintonizar _con una awplla
8" H57" 7( 75( =" +5%4, *<5+( @/5( $5HB " H( /H( +5+B, (+5HHSS, (%"6L" (0, +(0"<"7,+( 75(0"*B"(
775 60240, (75("08" (6" #847™ 7(T5(+{0" F™+(= , (/#7" 7(75($5<~, (EH0, "B("(1 " 650#I0(KLMNG2(3)(
1%56%, (75(@/5(5+8" (+5P"0(#, (+5" (545688 (5#(50( = ;+i6 ,(+/BI5*5(@/5(5+$5(%, +-57" 7, *(/+*(
L7 H( 607 85+( =" *"( "0/+$"*( 50( 5+4/5%9, ( 5H( 0" ( SH$BB"( 75( "Uh<<5HS, ( " ( +/+( T T +) 348"
HS/ " BLPH(0/+5" (SU(TWS<" (@/5(SHISHS™ #(0™ +(5+ 5645+ (75("*R+S$, +(75(6*. " (B5H#E*" 01+$" +(1, +(
6/05+( T5F5#( +5% 6"-"65+( 75( 5S-0,$"*( "( <;08k-05+( %,+-57"7,*5+( -5%,( #,( -/575#
G o HT5X P-Sh<<"<5HS5( "( 6" 7"( %,+-57"7,% SHFSHS T +( "( 07( Th+6H<i"6LPH( T5)(
0, +-57"7 ,%(5+$" (*5+$46602H#( ~/575(0058™*( * (07 (58, 0/642H#( 750 <b<B$+<,{("( (0" (585#$/"
5+-564" 009" 6124 SH(/#(%,+-57"7 ,%(="*§6/0"%( , ( *(07(58,0/62#( 75(+5P"15+(B5#T*6 " +( @/5(
L/HEL, #" H{FISH(SH("B/#, +(6"+ ,+(=5*, (=/5T5H(*5+ /03" *(5#(/#(<5# , {(TSI$, (*5-*, 7/648, (5#(
665*$,+(%,+-57" 7 ,*5+2(U, +( =" *R+($, +( 5+-564 " 0i+$" +( 5S-5*<5#$" #(50(0" 7, ( ,-/5+$, (75(5+%5(
F=0" #652(U, B*" #( 5+8i</0"*( " 756/ 7" <5#$5( "0 %, +-57" 7, *(0/5(k<i$" (5% , (H5H#5#(</6%, (
<5, *( -, $5H64"0( - " *" (6" <FL"*(75(%, +-57" 7, ¥ >*S45*5H#61" +(~"*5H#$"15+(6 , <, (5+$" +(5#(0, +(
0, +-57"7 ,*5+(( @/5(+/*BSH($"#5,(6,<,(*5t-/5+5" ( "#¥h—="*"+§" ", (+,#( ~*5V5SI+$5H#5+( *(
548" ( —*5+{2#( 75( +5056642H)( ~/575#( 6, #7/61 "( 1"( 5+-564" 009" 64?4 5#( 5I( /+,( 75( /#(
%,+-57"7,%((

S5H5( *( =%, /60" <"7,+( #,( <b<T$6,+0( #,( %""( 5BLTSHEL" +( %" +$"( "%, *"( 75( @/5( 0, +(
6%, #5+( 75(=,*7, ( ASHEBHT, (+5" #{ Th+6¥<<itt™ 7, +( =, *(0,+( = ;16 , +( <I5H#S*" +( 5+ SR 5#( 50(
nido. De hecho, a pesar de la~ Wala_sintonizacion, la tasa de creciwiento de pichones de
ASHEBHT , (SH#(#7 ,+(T5( = 36, (5+(+<<h ™, (<", (" (07(75(,$*, (%, +-57" 7, *5+(("0(<5#,+(
6/ #7,(+5(6*. "#(5#(6,<-"P." (75(0,+( -46%, #5+( 750(%, +-57" 7, *(EW5( = R*+6 , ("'( ASF,*57"((

79



LA () 4+, ( ( 1"-8/0, (1234568, (75(0" +(8, 6" 069" 61, #5+(

1< >5( PO*+16, ( 58("04( = ;B;CY 3+( -, +HDIS( E/5( 5#( 5 #8554, *( 75(0, +(#47, +(5I(45+F , (75(
6,GB5S5%( 5+, *5+( 75( *56,#, 61GI5HS, ( +5"( 0,( +/M6ISHSSGEHIS( "1, ( -"*"( 4"8,*5654( 07
" 65-8" 6LHH( 75(1, +(~46% , #5+(~ " *0+HS, +(#, (GIGISI6 , +A("(E/5(0" ( 7h+6*Gl#" 6LHH( +H) , (+5(85" (
178, #5647 (1/5F ,( 75( E/5(0, +( ~16%, #5+( 75)"#(50(#7, (K5*, ( ~/575( ,6/*%($" GDLI# E/5(5)(
L,*7, (M5H#5F*7 , (58" 7" (0" (74+6GU" 6IH#{ "0(6 , G- "SI 5I(#47 , (6 , #(1, +(~I6%, #5+(75(PN+6 ,
343, (=/575(, 6/ +(0" +(+50" 15+(8,, 6 "05+(75(0, +(~i6%, #5+(750( PN+ , (+ , (0" +(E/5(5+HG /1" #(
0" (SH$*5F " (75( " UGSHS, A("(SI(L ,*7 , (MSHEFHT , (76" =" *" (/4" (- "*$5(75(5+ " +(SHSSF " +(" ($+" 81+(
75(6,G-58*( 6, #( +/+(6,G-"05*,+( 75( #7,( P85 1" -.$/0,( QU K**"( -, #5%( *(-*/5D"(5+$"(
hi—HS5+L+A(+5( 75D5%." (6, G="*"*(0" ($"+"( 75( " WG5HS" 6l 75(~16% , #5+(75(L ,*7 , (MSHEFH7 , (
6, (" (+L#(~16% , #5+ (750(%, +-57" 7, {(5H#()" (#47" 7" >5(5+$" (G" #5+"A(+5( , DSSHT*." (/#" (G5, X
(75" (75(0 (iG-, *$"#61" (750(*,0(75(0,+(0* G 7, +(75(~5747 , (+ , D*5(0" (5+5G /0" BIHH(75(6/47" 7 ,
"G5 0(75(0, +(PNHE , +((

3H(+ HSHHND, +(*5+ /087 7, +(T5(5+85(1 " - $/0, (G/5+8*" #{E/5(0" (5+§+/68/* (75(1,+(0" G" 7, +(75(
5707, ( 75( "UWGE#S, (S$5H5( /#(*,0(1G-,*$" #85( 5#( 1" 5+8G/0” 6iHH( 75(6, G-, *$" GI5#S, (75(
67077, (=" *5H8" 0 "(E/5(0, +( =" *@+S, +( 75(6* " (FSHE*"1t$" +("'(5+-564" i+$" +( 7i5*5#( 5#(0"(
54568817 7( ~"*"( G #-/0"( 5) 60777, ( ~"*5#S"0( 750 %,+-57"7,%( "( $"8I+( T5( +/+(
8,6 019" 6L, #5+)(

(

HBH& H () *+,-+

RHTS* , #4( PUSUM , ++A(TARAU/HS, #A>UTA((T ™ /D5*(2232P: ; 3 VEAUSFFIF(6"00(G " $6%ktF(
detlleen a specialist drood parasite and its host : a cowparatile approach to detect
6,58, 0/8, #2( V"H#5#%"8 " S()#*+, "§(#-(./0(1", ,0, (2#&"0.3H(V<A( = ; <W=BQY

U™ $5+A(>2( PXBUSH( PU(U ,0Y5H(UA("(Z " 0YS*([2(P: ; B\CAUSSiAF (M5 ™ *(24_5734456$+( 2, 750+(
/+HHF(1G5\)(

1,0, GDSUI™ RS04 >24( T /D5*( 22 3%(M , D5*$+ , #A(a2A([/00, b ™ "A(J2(a2A(T , 4 T2A( S*IFFL, A 22A("(
COSUHT , *I5*( [2(P: ;B=CA 3GD*" , #6( 05" *##F( ,4(8,60( =" ++b, *7+(i#{(+/-5*D(4" *"b*S5#+(
*585 " 0+ (15/ 75%(6/6Y , , (#5+{U#F+2(4*+0 , .(1"H$#%3K(554 - B111:BQ; X

1,0, GDS00RW ™ IF*S04( >24( Z5D+85*( 22 [24( >, DU#FA( a2( “A( T™/DS*A( 22( 324( "'( cSE#7 , *45%( [2(
:206C . Vocal iwitation of wother’s calls dy degging RediD"6Y57(] " i*'o*5#(#5+%i#F+(

80



LA () 4+, ( ( 1"-8/0, (1234568, (75(0" +(8, 6" 069" 61, #5+(

BG5S " + 5 (= "5 0(—* , B, #t: I 1 & () (<=>7<011(

A" 815+;(BIYCADEFFGU 1 /6H, , (" 7" =$" Sk, #+ I JHOHSH"( " H7(S/#itt: 2 *+&, - . 5408 1++/+23;(456:(F?
FK(

AB( M6 , ;( L2( 12;(N"#86%, 44;( LINZ(""(O5P, *57":(G2 Y2(D<EF<G(R , +$7-"*" +1$5(6 , 58, 0/81 , #(
P57 SU5( #5+80#: (+8" -5 LATIE*"( ,4(%, +$(4057 200t +( P ($U5( +-564" 01+$(+6*5" Tt (
6, UPL*7(7,+8##9:-2;§ +08<" #5=+3 . [§>+8:#<38?[8?: +/+2:8 . [§>8:#-8#; ;(4AB;(>KEF?>KE@2(

AB(LM*6 , (LA V2;(L_"%5%(C2:("(05P , *57 " (Q2( Y (D<EFEGA05-*, 7/6%185(V/665++(" #7(B5+8li: (
N, USIR( , 4( S5( C " "Ults (W™ *" 448195 7( P"( VB*5 " Tt ( "#7( VU ( 1, UPLF7+( 1" Cil; 48
"8, - L [+0D, - <" +4+23;( (44 (KF=2K>FY(

AB( L6 ,:( L2 12("(05P,*57";( Q2 12 D<EE@GI AWAS*SHSL" 1 *5-* , 7/63i85( +/665++( 478, /*+(
$8% 47 (%, +8( —*BASSHES( #( " (Uihz )" ( +-561" UIBT( P*, , 7( ="+ +1$5) 7, +8H#HO: ~2:5 +08 <"#
=43 [>+8:H<3E>#, #:87; (AAF; (<KXX?<LEYY(

AB"*P *tt:( A) 12 DFXX@62( C5: 24z (P5%" 8L, *("#7(4, , 7( " 6Z/i+isk, #(P"(P*, U#M5" 757(6 , UPY7(
H5+ QU +2(?#" . Gi+, L [SHB+/+235 . -95>+8:+ 1:+/+23;(6) ;(<LX?<=E)(

[*" 2 *:(O2 L2(DFXX@G2( S5 68, 2+ (, 4(S5( " *" +ISU6(VE*5 ™ Tt = (" #7(Vobl#t"(1, UPP7(0 I +/+<"" &;8
B0+ K (THT( TS W= =56 URS%( " (+%"*57( %, +$;( $%5( C™""Uk#: (DI 1.9:&;62( 3#(
7.,.5:<851:,9;8 . -O8<" " #: $ " +;<; 06 ;<89:#;8 : ~§ 8B+HG+ &< +-§ VOO, 9%+ 8504 (V2] 2(O , Pltt+ , #:;(
5718, *5+6(B/58" (N, *HI(__ 4, *7()#85*+$" (W5++)(

NO™ +4+5";(C2("([, *P5+:(VA(D<EE>GY @%"(P*, UHM5 " 757(6, UPI7+(7 , (# , S0/ 5#65(*5 72Uk 57(
PO" BHPL7 (= * *5#8( P5%" 8, /41 %= L . 524" G:+&,;(MF:(F<>12F<KY(

N, ™ 25(02("(] " 650#4H;(D2D<EF>GYR , +§( T #i-/0" Sk, #(81" (P5: =i (6" N(+$*/6/*5 (U5 (P, , 77
TR LGB+ (6, UPF72%—: L . /24" . G:+&,;(5M;(FEF2FEXY(

Griw, T. ;2000 . Miwicry Is . siwilarity : Ilhich resewdlances detlleen drood parasites and
their hosts are Wiwetic and llhich are not ? ?:+/+2:8./$*+&,- _[§+05<""#IN: - -# . -5>+8:#<3;(
@KI(YX?=@2(

R™ /P5*;(L2(32;("(Jé0#5*;(02( L2(D<EE=6( ¥ ,58,0/8 ,#;(6, T T/#6" 8, #;("#7 (%, +$(6%6H(TETI6*"(
(=" *" +i816( 46#6%5+( %, ( TETW6+( U%, TS( 2#" .G+, . [§ H8+/+23§ . -95>+8:+1:+/+23;( M(;(
KX=21E>)(

JO0#5*;(02(L2;("'(A" 8i5+;( B2 CADFXXXGAR , U(+504+%(&+( ™ (6/6H, , (6%6HS(%—: L . S1#" _G:+&,;(F5;(
=X="0EQ2(

Je0#5%(02( L2;( L™ 775#;(02(02;("(R ™ /P5*;( L2( 32(D<EEKG(C*, , 7(="*" +i$i6(6 , UPL*7(#5+%0i# - +(/+5(
%,+$(", /#:(8,(-*,6/*5(*5t, /*65+)(>8:#-8#;() OF;(@=="0=X2(

C T ([AD<EFLGA=+/SO#S/ . ;SC+8 . [P 8:+~#;SO#S/+;808GH ~[#;SMHI&—SR . ,S;:<+5 O#$8,T.5+1/:2 . 9+$
UJ+4<",&;8,80+ . KiIL V88 +L+88/ . G# ;SR . , . $#/5, #8+-+8: L :#—<+iR+,IR. ,<#i9#§; &R, -8:R . /§
"+;RH#9 . O+, 1, ;SOH#IN:8#-8: . <&, . 2 ) #B5*+{7 " 7(75(C/5# , +(bi*5+)(

C #:T,*5;(BY 32 (RS, (V2;( " (a0#5*;( 02 L2A(D<EE>G2(3+6 " 0" $, #( , 4( " (6,58 ,0/8 ,# " *""( " *T+(*"65(
6%, /2 %(%, +$(*50568 , #(, 4(P*, , 7(="*"+i%6(" , /#: AW .<&,#;(644;(>?YY(

c #:T,*5;(BY32;( L. /*5*%,(N2;(b76 , 6H;( N2 Q2;( "'(Ja0#5*;( 02 L2(D<EE@GA(V, 64" 00" ( " 6Z/6*57(%, +$?
specific wiwicry and the elolution of host races in Horsfield’s dronze?/6H, ,(

81



LA () 4+, ( ( 1"-8/0, (1234568, (75(0" +(8, 6" 069" 61, #5+(

P08 O+ #)Y(, - -8/ 0:(12:(; <=>7; <>>)

05, #"*¥7:( A 02("(B., *#:(CY DAEFGG ; H 15JJHEI(6 (" #7( =" *5H8" (455 7E# 7560+, #+(#($55(
K00, KHE3H " ANR0(#-+% .§ . BH(6 ("HE=1. 545 , .8 74089 i +0.5 . 74:(z 5:(;LG2; L1

0U6%S5 4+ 54 ( DY EFGG ; H(MSI4H+I6(NSI JHEI (N(+6¥5 O (6, KNET+:( * (OLOS SIB(N*, , 7(~*** +iS5(
AN "IKI#I57(6 , KNIF7( <OI=#6 (""#-1. /5:(1>:(; 11573 11

016%85#+$50#:( DL:( "( P5"*N,*#:( P2 12 EFGGQHA 15JJ6#I( "#7( +%, *$285*O( #557( i#( 6., KNI¥7(
H5+SIAI+R( %, K( TUASSH( " NF, , 7(="*" +i$5+S( 6 (" #-4. 58 , 1.5, 74 #08* 9 i +4.5. 74:(
21(T1FIT1>)(

OU6SS#H+$5L4:( DL:( (M5 0"( M D2 E;>>=H)( US+SII( 6, O-B8ISk, #:( *" SUS*( $™#( +/-5%% ,*O"((
$5O/0/+:( 5V-)" W+ SUS( +/665++( ,4( —"*"+i$I6( N*, K#W5" 757(6 , KNE7( 69%6W( (500, K(
K *NISH(#5+6+2(@5. % ( (BIO7)* A" (B . 4459 W ("4*6(61 .§ . TR OR (0% () :(212:(FQ>IF1QY

ATTTSH(X(Y2("(P"8i5+:( U2 12(EFGG<HY C(%,+$7*" 65( 70445*5#65(1#(NSJIJi#I (6™ 00+( , 4(#5+N#I(
6/6W, ,+( 1/%/87) W#0.5/)( 75850, -+( $%*,/I% 5SV-55#65( "H#H7( #6*5"+5+( %,+§(
=%, 8+, #AI2@5. %((8LO7)* A (*B . 44849 b ("40*9 (54 ()*6:(2EF:(FTQT?FTL; X

Z2°J#/66,:([2(\"#5%te, L., Clinchy, M., y Leonard, M. L. ;2008 . Sheep in llolf’s clothing:
%,+$( #5+806#I(8,6" 009" 8 , #+(*5+5ONIS( $%54+(6 , KNi*7(6 , O-5%$, *]+2( @5.%((8i07)* A ™ (*
B.4#59 (40 9(5()*6:(2E?:(; G<;7; G<1)

ZTH5 (YA ND( /N, TH( X B2 (2 H#5:( 02 02 EFGG ;H Z"*5#8" 0( 67 *5( it S+$HTIT( MHEUSH
BV-5HO5#"1($5+8+(, 4" (O, 750( , 4 GI8/H(N*, , 7(="*" +i8i+ OY<Ob=#6 (""#-4. /5:(12:(QLT?
Q=T

Y(1,*5( 5" OUEFG; Q2 YR(C(0"#3/ ™ I5( " #7(5H8L* , HOSHS( 4, *(+$" $i+ 816" 0(6,, O-/$i#J1 " I5H4"(
C/+$U (Y (2, 7H7" S8, #(4, (V§" Si+$16"0(Y , O-/$:#)(

YI85%+:(X)( N EFGGLH US+§( O $5(+195:(N/S(#, S(+% , *$7$5*O#557: (1#40/5#65+(N5J JHI (NS%" 8 , X
LA (I5HEUS(NF , , 7(="*" 418526 (" #-1.. 55, 4§ 74 (>H:(FFFIFTGY

Yi85*+:( XA /N EFGG>H( Z" *5#62" N+5#8( NSIIHI( 1 SU5( 1%, K5 757( 1, KNIF7(E T .$.""5/)*
# (SR _5( *,05( ,4( +%,*$285+O( #557( "#7( #5+307$5( +H95) 6("H-L. 54 ,%.5. 74" #08*
9. %k +.$. 74:(1F:(LGLIL ; LY

Yi85*4:( X A2 N0/HTS00:( A Ch( (Y, $+$5k4( M b2 EFG 3 QH2 A+ O $6%57( NSIIHEI( 7i+-0"""+(
NSSKSSH#( 4, *5II#( "#7( %, +§( ,d+—HI( *5T/65( N¥, ,7( -"*"+H$5( USHE++) 6("#-1 5
.8 74:(22:(L=12L>TY

Y 0" +(Yi= "4 (R AEFG ; 1HY , )" /818 (58 ()H55.55 . "B (4#)I=18k" /8- . (0'5(*5. "I . 0()*8 (*
0" K" ¥ S(HUBLAY . HUTHE I I 8. """/ )5 /N HNISSHSE) 0 4%) /* JSO%LIHS ) I (848 . 53 ()
8 (PO /52 ) HB5*HT " 7(75(1 /54 , +(Ci*5+)(

/5%, :(PY_2(D0, "I Y2("(YBN, *57:( X2 V2 EFG; 1K) US+§( 548E*, #OS#S( O, 7/07 $5+(NSIJW#(
NS%" 8L, *(, 4(" (J5HE*" U+ §(N¥, , 7(~"** +I852(6 (" #1546, % .§. 74:(2E:(FGQ?F 5 G

82



m UUESISICH) R, -
Of.+8412(H3H#A)5" B ) #" " V#'#i4 , 4, ' T &, 1+, 4, .

8- 42( (13"

MHSHET (X1 +, T HR-L S/0T- LIS SH (/K -1, (R /T PRS- LT 2)x-1 &3-11&LX0)$ () /T
2 0/$/*1 $0T O 5*-1 6% (-1 /71, (0 (/%) 25&.8)" (K0 =) 0%2,0-%1 71 %1 $/0" -]
Q08 (! HSH&" (OF1/ " 10F0&S!/ 1% )i&h:$0l- , 0% i1 I"HSh84): <01 " 0-=1>P@ABUCSI* " &S$02*!
/1) HES! . $) " OCHFOISE] 28731 126G(! /™ H" ES! )0$)$0 /"1 *H) " ("0l #*-1 &3I4&*-1 072, 0-*-!
CRoBHET -] S08! $-E1 $-78, 080 £$! 0% 4! -, . 011" (U84 J(! T &HS08*:! *-)"1 2% & . *0)$&" ()™
"GRE)SL L, /T $2$007 S0 2% <=1 MG 2% & . ") (218! T OSKS! TH 04T -8%1 /71 . "0/ 0! 6 0&$ (*-!
LS&UEY* (2! >PMABN NX0! %)0*1 £$ /%1 %=1 _$/0"-1/H" (1 /4-)0hH, 500 " $H&™ ()*1 /"1 9%0&S$! )$#1 /"
* &0l "H 2% & .0%&-*1 " (0071 -, 101 *10% 0%/, 2111 $2), $11719,), 0% ;.J) " $0(-=1>2 2Pl 5*- |
($03-4)%-1 /7 20E$! (1 "-)3( " & $0" OB/ %1 2%(! -, -1 L $A0"-1$ /% iLx-1 (1 2% (S 20681 /)
0-)%-0 %00 "=)"1 &*WL* "=1 /71 "= "0300 , (! 2%&.*0)$&" ()*! "8*-)$! 7$! +,"! (*! 637!
RSHE/S/ /T, T IE)$E, (2% (982)*1 L) T 0CFOkSH ™ ()07 51 L$0. " =1 >2RMBAI

5*-1 _$03-k)*-1 /"1 20E$! - "1 /424/7° (0 " Q0" %=1+, " "H&A(B( $! -, -1 2*& . $K"(*-! /"1 (W/*! 7!
&*(*.*#:$(1 25&.47)$&" () H 2,4/8/*1 _$0" OB T w1+, "1 2%& $0)" (1 "H (1/*1 2% (1 x-
26* (-1 6% T /S /U 5= 526%("-1/71)*0/*1207 2 (1D, O*I$l*-1/ " HE*- " /S />l 0l
+, LT T0R00, (1 T-27 (B0 /7SS 2% & )T (28! KO SHE " OF a1 28 - (1, T T
pibhon parasito sea un™ duen Powpetidor ;abapare was rebursos due lo esperadle por
$:08:1 _*/CESI8" (“0B0!, (1*9"2)*("8$)HL*1 " (1 "420" 2&4™ ()*1*1-, . 0141 " (2U$L/ " l*-1 426% (" -!
/786%- " /$/%01;5$))$ (1 >22MB!



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

67 (5, 3-ASAH5L" (TAHS: ,(TANHT ,(4+$"(BATL"T" (=, X1, +(74+-UAB/4(TA(-4TiT , (T4(" 3448, (
TA, +(-45% , HA+I6 " +(5*. "+ "*OHS™ +(~TAH(" UBAHS , (30+(HS4#+ " SAHSA( 2 /4(0), +(~15% , #4+(740(
U, +=A7" 7, H(A(HHSAHS™ #(*5" =" ** (40 " UB4HS, (2 /4(I048™ (“0(#7 , (;6I5S4H+$AkH( (<A™ 1"<(>220K
BU56S4 4+ $4k#=( BCC>DA( BI5U4#+$ALH( " EA™ D , *#=( BCCFGUHH(5 , #5 , *7"#51" (5, #(4+$" (% 194+
I+ AT Th+( U AHS HET (/A 0, +( ~"*OHS, +( *ABIDAH( J#7( BT, ¥( =*, -, *Sul# T4
B4, ( /A 0, 4( 5%, #A+( TA( 0, +( %, +-4T"T *4+( 5, #( 0,+( :/4( 5,3-"*$4#( Al #7,(
[ BUSUSALSALH( (<A™ 0"=( >PP@A( K/$5%" *$( A8(" 12=( BCCLA( G5%S4#+ 4 " E4™*D , *#=( BCCFAM/4*, (
48" 02 BCONG( < 43D"*8, 2(4+8" (JAHS"0" (5, B-A88IJ" (-, 75" (+AH( A4+ /08" 7, (TA(/#(3"" ¥
§" 3P, (5, %=, * W HH{ 448/ 70, +(T ,HTA(+4(5,#5* ,01(4)($" 3P, (740~ "*9+8, (+4( , D+4*J1( 2 /4(
QHSA( -, 7% (+4%( TASA* B #94( 74(07 (5" - 57" 7( 5, 3-A%iSkI"  ;615%84%+ $Ak#( "( <4" 1" >220K
RiJ4*+=(BCCSA(TU, "8(48(* 1:(BC>BA(K , *$,0"$, (BCONA(M/4*, (48(* 0= BCONGY D #(4+8/ 74, (10437 7, (*
57D, ( 4#( 0" ( RAWHS™ ( 74( U #807%( ;1"#$%&" (" )% "R G:) 0, 4-47"7, (740( 7,(17D4V"
U™ L#,) 445, 4551 (2 /A(48(0, + (7, +(7 HTA(AM, ¥7 , (—*4+ 448" D" (/#(3"" 58" 3"P, (5, %=, *" I
A4SA(4% ("B T, (A#(B" K=, -, SULH( = /AN ~I5% (T A0, +~4T" T ¥ HH(+IS/ " 51, #4+ (4#
0"+( =/4( " 3D, +( 5%, #A+( —*4+4HS D" H{ A 3i+3,( " 3P, Q¥S, +( *45ID. " #( 5 HNT " T44(
3"+ TA "RBAHS, ( GISUSAHSAH (<A™ 1" >2206) H+S4(*4+/18" 7, (14715 (= 74(0" (J4#$70*
5, 3481”740 ~I5%1#( T4($, 7, (TA-AHTA*." (TA(0" (THA*AHSL" (T4(8" 3P, (5, #(0, +(-15%, #4+(
TAN, +-47" 7, *(;BI5USA#+ $ALH("(<4" "(>22@ARIIA*+=(BCCSNTD, " 8(4( " 1=(BC>BEY((

(
(

6,+( —"*OHIS, +( BAHA*" " +( +A( AHIPAHS" H( " ( SAHA¥( 1/4( 5, #+AB/I( "UBAHS, ( AH( JH" (8% #(
JTHAT T( TA( " 3DidH8A+(5 ,#( ThHSI#S, +(8*7 7, +(T4(5, B-4$4#50"=( -, (0, ( 1 /4( -, 7= "#(#,(+4%(
18/ 1BAHSA(AXIS, + , +(+U(="*"+1$"#(%, +-4T" 7 ,*4+(TA(3"" , (1870, (34#,4($" 3P, (5,*,*"
S /A(A0(=*, =L, (;RIJA*+=(BCCSCU HE( /#(4+$/Th , (AX-A4BAHS™ 1-(+4( , D+ 4*J1( = /4(40M, *7, (1 " DAV"(
U™ 1#(*451D4( 39+ " 34HS, (A#(/#(%, +-47" 7 H(TA($" 3P, (HBW™("0(=*, =L, (- /A(4#(/# , (T4(
3K, (34,187 3P, 26" (AX-U5"SLIH( - /A(+A(4("SUD/" 1(* (4+8, +(4+ /18" T , +(4+ (- /4=( 4/
U, 4-47"7 H( ~4: /8P, (0, 4( =" T4+ #,( ~/ATAH( -*, JA4X 39+ "UI4HS, ( "( 4#( /#,( 8 #74( 4)(
" SDIAHA(A+(TA(HSAH+ " (5, B-ASAH5L" (- " (4+$4(~ "*O+S,, (;RIIA*+(BCCSBY

HI(M, %7, ( RAHABHT ,( A+( JH( -"*O+S, ( BAHA* " W+$" (5, #( TA+-NAS/ 4+ TA( -ATUT ,( T4( %3448, (
AXT8A*" T +(/4(0,8*" (+AX(AXIS, + , (AH(/#" (B #(I"HAT " T(TA(h, +-4T" 7  *4+)(6" (WS4#+ 7" T(74)(
T4+ 048/ A(%" (+47 , (T4+551-8" (5, 3, (IAXIDIA( " (74-AHTIAHSA(TAFHIANTA(5 , B-A$4#5L" (*0( = /4(

84



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

A(AHEAHS" (AR AVHT , (BUUBUSAHH AL (3 <<=">( /4%, (4%("Vi( ; <=@NUBH(%, +-4T7" 7 , *4+(C*" #74+(
0" (=*, -, *SUDH( TA(), +(AEAHS, +( 74(" S AHS" SIDH(F/ A *AS4GA( A ~45UDH( - " *HHS, (/H5" (+/-4*"
0, (A+=4%"7 (= (1" (BH(514%S,+(5™+ , +(4+(+,0, (07 (3$" 7(7TA(4+SA(E" 1, *(BOUBUSAHH+ $4I# (; <<="
/4% (A" 12 5 <=QRABH(/H(%,+-4T" 7 H(~AF /43, (8)(? ¥ ,(*5" =" ** (AN(@<K(74(0, + (AEAHS , +(T4(
R4S SIDH: (" (~4+ "H{(TA(5, B-" "M AIHT , (5, #(L(~15%, #A+(82/4% , (A3("02:(; <=0RY1 /" #7 , (4#(
JH( %, +-47"7 5 ~4F/43,(842CI( 0" (M"$, 4" (1, INHA( +4( 5, #6%,0D( -, *( 40($" 3" J,:(40(2,*7.(
MAHACHT , (#, (*A5IGID( BH+( " U344, (F/A( M0, +-4T" T %:(= X0, (F/A(+A(5 , #50/ " A(F 1 A(4#(4+$4(
0, +=A7"7 50" (E4H$™0" (5, B-ASHE" (4+8" %" (7" 7" (=, {(+/(3"", (8" 3" 3, (5., *")(8P,*$,0"$, (
- <=@N( QU 43G™*C,:( "NH( #,( +4( 5,#,54( +/( %" GUIT"7( 5, 3-ASIHE" ( 4#( /H#( %, +-47"7 X
#$4*3471,1((

BI(?,*7, (RIS, (1,5, (3" SCISH(SAHA(TA+-UAC/A+AT* CA*" 7 4:(= 4%, (=" ** H§" (~*1#5i-"134#4( ((
UNHS, ( 8V C " :( ZWWXo( QUBUSA#+$4UE( 3 <<=Co( YA( UHH5, ( 48("10:( ;<=<h) Z,(+4(5 ,#,54( 4#(
TA$™ WA +/( %" GUNT"7( 5, 3-ASISIE" ( #( AH( 4434 %, +-4T"7 X #( AH#( +/+( %, +-4T"7 544
0945 SIE, +(81%, —.( "( RASY, ( [ 30, A QU 43G"*C, :(+4(+" GA(F/A(AH#(1,+($4+(4+(4TIS, + ,(
BUA*D, 1("(VAHETAL( ;<< YA( U5, (48("02:(;<=<(YU(18"5, 3, ("(MAG, *47":(; <=0AYR, X
A0(5, 8%, :(57"HT , (+4(6, ID( " (0, +( ~15%,, #4+(TA(?,*7,(RI5, (1,8, (" (/001" X(%, +-47" 7, *4+(
#, (0" GIS/ " 04+( = "*"( 4+$4( -"*HHS, ( ~4%, (+4(T40(?,¥7, (MAHACHT ,(+/(STS, (4#(07 (48" -" (74(
—§5% , #4+(6/4(3/5%, (344, 5(F/AAH#B(UNHS , (8Y H(UHS, ("(MAG , *47:(;<<XA(

0, +( UNHG , +( SAHAH( /4" (~/4+8" (3,70 TA(L(%/AE , +(5 , #( /#(* #C ,(TA\( "(@( 8Y 4( UH5,
A8("00:( ;<=<hU Y, B, (HA+ /087, (TAN ="*"+181+ 3, (T4(?,*7,(RI5, (1,58, ("(?, %7, (MAH#ACHT ,:(4)(
UNHS, (+/404(55 H( A8 A(=( " (1(-45% , #A+ (TA(/H" (T, +( , ($4+(4+ ~4514+:("(0 (*47 /551D 74(0" (
BT T (#,(4+(5 , BNH(A#(+/+FHT , +BY A(UHI5 , (48("02:(; <=<NUBI(UNHS , (4+(/#(h, +-47" 7, 5(74(
§" 370, (IH4*BATL, (= "*" (" B +(4+-4544+(TA(S, 7 , +1(A#( AN F/A(0" +(§*4+(4+-AB44+(~4+ 4H$™ #(
JH($" 37, (5, %=, %0 HBW"H( "0( 5=t , ( 7407 (43" - (TA( 5%, #A+:( 4%, (" 3G, +( =" *HHS , +(
“GUHT R AT, (5, H/H(S" B, (3, 1" U(TA %, +-47" 7, 5BYA(UH*HS5, (48("02:(; <=<A

BI( , GUASIE , ( 74(4+$4( 1™ =870, (6/4( A+$/ 74" 4046458, (T40(~"** +i8i+ 3, (+, G*4(0" (5, 3-4$4#54" (
A4S -5 , HA+( AR 47, +( TA( UN#I5,2( 9, +( , CUSIE , +( —"*SU5/0" *4+( 6/4%  #( 4+$/ Tk =h( 0°(
Ti+$HG/SIDH( TA( " WSAHS , (AH(HT" T* +(#, (=" +§" 7" +("(="**+i§" 7" +(5 , #(~i5% , #4+(T4(? ,*7 ,

85



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

BI5, (1,78, ( "(7,%8,( O4H#A=HS, ( "( ;<( H( 17 ( —*4+AH5L" ( SA( /H( ~I5%=H( - **>+i$, ( " 245" ( 40
5*ABLUAHS, ( BA( D, +( —15%, #4+( 84( @AHS5 2 BI( ,CHASIE, ( - "*$4( 84( 0" ( Mi-=84+i+( 84( F/4(D,+(
SRS, H(+, #(CLAH,+(5, B-AU8, “A+( BAHS* , (BANHB , 2 BHS, HEAHY(+4(4+-4*" (F/A(4H(#8" 8" +(
3HS™ +6(0, +($, *8, +(*45IC™ #(3>+(" UB4HS, (F/A(0, (4+-4%"8, (=, 5(* 1 (" (3>+(F/A(/#(-15%=H(84(
@AHS , (AH#( /4" (#187 8" (#, (- "*" +8" 8" Y JU(+4(5, ™, C, *" (0" (184" (BA(F/A(1, +( - "*>+i$,, +(45ICA#
3>4( "B, O +4( 4+-4%" (F/A(07( 3", X -*, -, *Si=#( 84( "N34#S, (*45iCi8, (-, *(0,+(7,*8,+(
475 /8" (K4 " SIE " BAHSAAH(A(5*A5L314H5, (84(0, +(@A+S , +1(

1"#5%8" Q (%%

PHS& " (*+ ). (L0/1) 2/ (3"}

BH(4+$4(1 " -.$/0, (+A(/SI0L " * (0, +(3it 3, +(#48, + (AH-AXBAHS™ 14+ (F/A(A#(40(1 " . $/0, (LK(8, #84(
+A(5 , #5*,0=(0" (5" #3i8" 8(BA(~i5%, #A+ (48" 8" +(84(L(—I5%, #4+<(0" (48" 8(8A4(0, +(-15% , #4+(k+4(
5,0,5=(40(%/4E, (84(7,*8,,(84( 3" #4*" ($"0( F/4( 450, +k, #4( 4)( 3i+3,(8." (F/4(0, +(%/4E, +(84(
@AH5,<("(+/(5, 33—, +HBI=HAI(N<(#48" 8" +( = "*" +($" 8" +(5, #( /H#( A5 , (-t5%=#(-"*>+1$,(84(7 ,*8,(
615, (1 ,*8,(,(5<(7,*8,(94#4 18, ("(O«(#, (- "*" +i$" 8" +(

1"#"#4/-5,/--) . (16/46" 35T

TB/USHA" BAHIA( " (0" +( 2 C 54, #4+(*4" 01" 8% +(="*" (4(1 " - $/0, (L(4#(0,+(8." +(L("(P(84(48"§(
84(1, +(~15%, HA+Y(+A(MB=(A0(LH$45, (BA(1, +(H48 , +(="*" (*4= 1+§*" (0" (BU+$HC/5I=H(84(" 13443,
BH§™+ (03 5i, HA+(+A(A 01" #(5 , #(BU5* 553" ** +(=*, Ei+$" +(84(148+ (17" +* ), +§(5 , #45$" 8" +(
(/H(:*"C"8,(8L:1S" I(B4(ELBA , (KBQRSTT(UISAU  +(35%, 553" ** +("(), +(5" CU4+(+4(5 0, 5" %, #(4#(
A8, (7H#(8." (" #54+(BAI(AH-A1BAHS, (=" * (~4*USKH(0" (%" Cis/ " 5i=H#(84(1, +(@A5 , +( " (4+$, +(
8l , HSIE , +("(*48/5(( AIBI4 3 , (84(3" #i-/0" 5i=H(BAIHS , (41(8." (84()" (N3 " 5i=H , +(* 8/13, +(
*4%, 3" H#(+/("SHEIS" 8(#, *3 U /#, +(UH/S , +(84+-/N+BA(E 1Ll "*0* (EL+S" (048,21 , 3, (+4(
BAHSE#7 (A AN 17 =570, (3600, +( @AHS , +( [+ #( 3" H$" 1" BAHSA(#8, +(54"" 8, +(84( ,$"+(
A4—A514+(AH(0), +(5/ " V4+(+A(BUIB/1S" (H$*, B/514(0" (BU5*, 5> 3+ (BA(?, *3" (§"(F/A(+A(EA " #(Cha#(
$,8,+(0,+(—UB%, #4+("(0" +(4H54 " +(84( "NB4H#$, AW(D, (0% , (84(0™ (—43B4*" (5" B-"X"(84(4+$"(

86



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

BAHIHT(HA(=/+ (" (~/48, (0 (58545 " (94(:H03 " 5i; HAHFHO , +(#"$/*" 14+(94(<=+i5, (94(3, 9, (94(#, (
"ABSTH( HU( 07( +/-ASIAH5E( H( 07H( TESSI0T O4+( 94( 0T H( T>AH( "(, FSAHAN 0% 2" 5L, #A+(
W, ¥ 34>+

. " (Q40(AB-A13AHS , (A(HBA9L"$" SAHSA( “H#4+(94(0" (3" 5h; HIA(-E#8™ , #(0, +(-I5 , +(94(),+(
—U5%, HA+( 5, H( SHST( #,( $;BIST( —"*T( -, 4% LHOIO/TUCTH, +( -, +$4%, *BAHA( AH( 1"+
0% 2751, #A+Y D +( DTS H( 5, H+I+SIA*  H( AH( —#8™ (0" ( 348" 9( ICE/14*9" (940 -i5,7( 0" ( 38" 9|
OA*A5Y " 1( " 32" +( 3$" 04+ ("'( O4F™ X+t ~i#S" X CHIO/*" (121J2 A+$™+(3™5 " +(:/4* ,#(0" +(34+ 3" +(
E/A(+A(/SUC™* (A0 +(~"§™+(~ " *" (HOIKO/ "0IC™ (" (0, +(~45% , #4+(6>4%(1 " = .$/0., (KJX(

LA( AB$*"F, ( 1, *3" 545 #( 94( KM( #49 ,+N( IM( 1035k, #4+( 4#( 40 9."( O( OM( :03" 50, #4+( -, ¥
§+$" 3U4#$, J( " KK( 3750, #4+( 4#( 9.™ (P(GP( -, *( $+"$" Bid#S, ( 4B54-$, (- ™" (40($*"$" 34, (
_TRHSTO, (5, #( 6,%9, ( QAHARRO,T( AH( AN E/A( +30,( +4( ,28/504% #( 1( 035k, #A+I( LA(
4457 46™* #( IR(:I03 "5k, #+(G#, (5, H#043-07 9" +( 4#(AU($" 3" S, (B/A+§-"1( " #34+( 34450, #79 ,J(
(07 4( 5704+ 07 ( /245" 5L #( 941" (5T™*" (#, (~4*3USk; (>4%( 5, =458" SAHSA( E/8( ~I5%; #(4*" (
"0LBAH™ O, (O/*" HSA()" +(SLHS™ +(, (AH(0" +(E/A(+ A/ 343 (17 (3" 5h5 #{—, HEB-*4>1+$, +(64F)(
00/547 300" (-4 34*" (BAL" (%o, * (OA(0" +(@*" 2" 5, #A+(:/A(94+5"$" 9" (G+4(5 , #+10 4% ; (E/ A(A#(4+$4(
43—, (0, +("9/08, +(*48, 3" 2" #(41(5, 3, *$" BUd#S, (=450, (" (1" (3" #i-/0" 5L ;#)( " #"UCTHO , +4(
0, +(KIU(SUH/S, +(*4+8" H8A+ V(= "SI O4(0, (194, +(+4(9484* Bl ;I 1J(A0(H=34* , (94(>1+8" +(94(
" 0L S4H$" 505 #("(KI(0" (1944849 O(94(~15% ; #(E/A(*A512% ; (40" iBAHS , (4#(5 9" (h+S" 1((

6,9, +(0,+(~15% , #4+(94(1" + (OK(#O" 9" +(AB-4XBAHS" 14+ G5/ " 449, (07 +(#19" 9" +(94)(1 " -.$/0,(
O(E/A#, (+4(,28/>, (0" (003" 545 #(OA(HHAM , { QANHO , J(:/4*  #( -4+ 9, +("(+A04+(9k; (400, (
QAN $%+ ,( *(( 9", (GoA%( 1" =8/, (KIX VOAST+I(+4(*4QL+$*; (40 O4+§i#, (-7 0( 94(5" 9" (#49, (*(
—U50 ; #( O4H$ , (94N, (G>4*(1 " -.8/0, (KIX(

VH# & " ()44, -, L O+

W %™ (O4$4* D™ (+4( ABL+$hA* , #( QUi A*AHEL" +( +QHLIS "S> +( 4H(A0(07%0 , (940($™ *+ , ("(4#(40(-4+ , (
AHFA(0, +(-15%, #4+(94(5" 9" (4+-4504(="*T+$" ("(AH#$*4(), +(-15%, #4+(94(<<=+i5, 1(4#(0,+(9. " +(O("(
PI(+4(/+ ™% #(VXY ZV+(Q4(7#(: " 5%, A LAA:45 5 (1 (#,*3 09" 9(94(0 , + (*4+19/ , +(* (§** >8+(94(0"(
=542 (94(L%" 4%, [N\MI](6L%" =&, ("N IMI((0 (%, 3, 549" +§509 (" (§ >8+(94(0" (-*/42"

87



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

TR/ (12:01, 8, (BA(0, +(~15 , +(~1#3" 6, +IBL6 " 6 (UN-4*I BAHS IBAIE " $* BLAHS, (-"**+18"6, (5, #(1,*6, (\AH4F¥6, |
BUISS, ( —E5%LH( 64+64( 0" (HB/14*6" 5 64( /#" (#16" 6" (B4(R(6." +(64(46" 61 YA( -/ 464H( ,M+4*G™ ()" +(3"*5" +
AT QU™ 6" (A0, +(=15 , +(="*" (H#BIGLE/ " 0UH" 1, +(4#(0 " +(F* " M" 51, #4+ A AEHE/44*6 " (" (64*45% " Y~I5%LH(5 , #(~i5 ,
5" 6., ({01 (348 6(64*45%" Y0 (348" BEHA/14*6" (BAN(=45, )" M +(34$" 64+("(+i#(3"*5"*)(

BA( 7" *514$5( 87 “*S0488( = 3 <Y PH(0,+(5"+ , +(4H#(O/A( A ABCDA(E/A(+IFHIES " §G, (+A(*4" UH**, #(
5, #5 +84+( 1" #$18™ 00 64( 17342 K™*" (64$4* ™ (+4(17(-*, - , *DULA( 64( " iB4HS, (*45IM6 ,
=50, 4( 5%, #A+( 64($, %6, (E/A( 3", K @/4(0, ( 4+-4%"6 (=, *( "H" ) +4(*4" UHL( /#" (K*/4M"
T, BN 5$" (" (/47 (5,07 940 (577 0(+4($, BL(AN(G0, (4+-4%"6, (-, {("H* *(64(OIPQ+i(0, *(R(
—U50% , #A+( *A5IMAH( 0" BE+3"( 5 HHI6" 6( 64( "ISAHS, 2 K™+ "H#"UH"*( +i( 07( -*, -, *SILH( 64(
*0L3BAHS, (*A5IMIG , ( - , (0, +( ~I5%, #A+( ~"*SHS, +( (40 ~I5ULH B4 TUHS,, ( 3S+(-4+"6, (64(0"+(
HI6" 6 +( +i -"*S+S, +( BIELAH( +4( *4" UHL( /#( T, 640, ( VIHA" I WAHA**BH" 6, ( WV T( 5, #
BL+SHM/SILA BA( 4%, *A+( Migt, BU™0( "' E/H5ILH( 64( 44" 54(0, FISI( V™ (=%, -, *SiLH{ 64( 3443, (
*ASIMIG , ( — X ~IBULH( E/A( 07 ( ™" MIA( *+—/ 448" ( (0 ( A+-A514( B4 ~5ULH E/A(0" (G4 MI4(
46158, ** 2 1" SMEXH(+4( 5" 15/0L( 40( #6I54( 64( 40/i8" HGI6 " 6( 64(0" (61+$IM/BILH( 641( %3448, (
BAHS* , (64( 0" (#16" 6" (BYUAH( 4(* 115 POz 05( M*+" 6, +( 4#( 4 H6I5A( BA( "+ 34$*." ( *(8K* 30, ("
D* M) = 5 5 Y O(Z(Y(Z( = (96, #BA(O(HBIS " (/# (6h+ SM/SILA(40/18™ SIG" (B40( " iB44S, (644", (
64(0" (#6" 6" ("( (615" (@/4(4)( " hB4HS, (4+$5(5 , 3-14$" BAH#$4( 3, #, -, UH" 6, (-, *(/#(~I5%L#(
AH( A6, 2 1, 6" +(0"+( */AM" +(E/4%  #( A" UH" 6" +(5, #(/#" (5 , HEL" #H" (640(; QLUV ™ +(~=*/4M" +(
4487 6,435 +(E/4% 004G 6™ +(" (5" M, (/SUIH" #6, (40(-" O/AS4(4+$" 6.+315 , (\YDA*HLH(PI: =IR("(0, *(
FASEIS , +(E/4%  #{(*4" UIH" 6, +(5 , #(40(-" O/ AS4(64(-* , 54+ 34443, (F*SE5 , (FE-0, $P(="*" (\(B\ (1 , *4(

88



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

64" 31(89: <=, +(>"$, +(+A(I , *B H(5 , HO*ANS , +(>A(5"B" (C 141 8<("(0, +(D"0, *4+(1#,*3"> , +(
& HA(=*, 344, (E(4%, 1 4+5AH>"4)(

V'H#908" ()*+, -"88

FH(L(>4(07+( ; 8(#>">" +(46-4%34#5" 14+ (Cz ; H(W/ 1, (-I*>1>"
§,>,+(0,+(5"+, +0" (-IE>" (HA(" SB/EK( " (SA-*4>" BUKH(="*BU"0("(#, (" (*4>/B5IKH(>AH>">" 1"
FAT (= FLAA( 0, +( —U5%, #A+( 4% #( >A+" =" *4544Ht>  (SA4( " ([#,(4#(>."+(5,#+45/%D,+1(%/ 1,
WESUBE, +( SA(>4-*4>"SIKH(C, § , (~I5%KH( A AU(H> , (5 , (%4> " +<( , (A0 ~I5%KH(L/4(>4+ " - " *454K(
$44. " (-4+,((0/70(, (3", X(L/A(0,+(, 5%, +(—15%,, #A+(AH(A0(#>, 2((

A5 0 SA( 5%, #A+(-4* , (4#(

(-
#
.
(5

=T (BTG, HAH(B, 48 H(LA0" +($ AT (AT UM > +(= 50, +(* /08, + (A8 , (SAH> , (/4% #(
A0(43- ,004(>A(0, +( ~15%, #+(C* SHDE>" >( LA >4+ —**454(5" +i( -, *(5, 3143, (4#(4(>. " (NI(0*
ERAHAN" UK SA0( #>, ("( 40( "5I5" 0" BUAHS, ("(0" (" IUAHS" SUKH(>A(0, +( —i5%, 24+ F#(0" (0% #(
3T (SA(0"+ (DS +(>A( " BAHS " SIKH(CONHI(" (<*4+ " (M AAHS 40" >" (" (/H#(PHI5 , (~I5WKHFH#
A0(, 8%, (BH(>A(0" +(DIHS" +1(2/4(*4-"$>" (AHS*4(> , +(~45% , #4+)(

"%, - - =/"0"1$" 1

Q,(+4(, 1+4*D™*  #( S024*AH50" +( +IQHNS " D" +( 4#( 40( -4+, (C2(R(S;<("(0™*@ , (>4(8"*+, (C2(R(8T«(
AHS*A(),+(-45% , #4+(-"*A+i$, +("(40(-*, 34>t (>4(0, +(-45% #4+(>4(UP+&5 +H(>4(0" +H{#H>">"+(#, (
=TEHET ST (T (>, " (5(C6 " M0 (A2 <AV(>. " (NT(40(=4+ , (>4(0,+($, >, +(M/4(3" " ,H(L/4(A(-* , B4>t, (>4(
0,+(~5%, #4+(>4(UP+5,+("(3"",*(-"*"(40(6 ,*>, (WAHAQ* >, (L/4(-"*"(40(6 ,*>, (X5, (T ,*$, (C2(
R(BNY(6 10" (12:<(FI(6,*>,(WAHAQ*>, ($" SNIH 3,+$K(3"",*(17*@, (>4($"*+, (L/A(0"+(, $*" +(
>, +( 4+-4504+( C2( R(BNY( 6™ 10%( 12:<2( =, +( B3, +( *4+ /08" >, +( 5/ U$" D, +( +4( , 1$/Did* , #( "((
5,3="*" % 40( -15%KH BA+( @*"#>A(SA( 0" +(#H>">"+(#,(="*"+HE">"+(CU;<( 5, #(0,+( -45%, #4+(
= "*AHS$, +(CZi@/*" (128(*(6" 10" (212 <)(

89



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

U0 Y, B=TEBG HA( TA(0TH( BATETTH( TA(S BN, (5,5, *0(F=4t, (AH(HFT 3,40 HH, (74($"*+, (4#
3U0. 348, +1( " (" KS+(7A(/H#( " #NUE+4+(T4(0" (K™ *1" #P" (M~ _ MI(4#$*4(0 +( 15%, #4+(74(; %7, (<i5, (1, %3, (F;< ("
S ¥T (LAHAHALT  (FLI(S , #IA0(=* , BATL, (TA(D, +(-45%, #d+ (TA=>+5 , (TA0" (A7 7" (#, (=" ** +18" 7" (F<*, 3471, 1(, (40
—I5UHOH(BN+(~4+" 7, (TA(=>+15, (740" (34+ 3" (#7" 7" (F=DIE"#3, (=" *"(7." D(5, 3, (E(TA(AT " 7(T4(-15% , #4+6H#(1" +(
%/ 42" +OFATLA*  #(A458, +(+IHHINS " SIK , +(F-(V(@BOXI (+A(4" 0iPO( " (- /4= " (3165 () 15+ (74(; /" 4™

<[4 +(3165() 15 (74(;/ 4"

e Al M~ M(

( =h;<X( =h;L( ;<Ib;L(
<4+, ( D( Tyanc(T(Y8AZ( 6(T(@8CC( ( ( (

3470, ( E( Tvx(T(YABE(  64V(@80AC(  6%v(@0eC(  6%v(@0aC(  6(T(B8ACE(
+, ( O( Tyan(T(CBL( 6(T(@8YC( ( ( (

( B 7Tyx(TCDIXE(  6WV(@0GC(  6(T(@DD(  60V(@06C(  6WV(@8aeC|
<4+,( O( TswoT(@[L(  6T(@8DE( ( ( (

N ( B 7. TCEY[(  6V(@00C( 6MV@eC,  6V(@ec(  6/T(@ac(
s D Tes:T@YL  6T(B[L ! ! !

( B 7e.TES[E 6(V(@OGC  6(T(@ZZ  6V(@EC  61V(@ec

'HSI&! )%+, - . /01132 41/)5H

B#(—*, BATU, (07 (=*, -, *SIOH(TA("NBAHS, (*454:47 , (=, *(0, +(~15%, #A+(TA(; ,¥7 ,(<I5, (1,8, (4#(
HIT , +(T4(=>+5 , (2/4( T4( Q6AA(B(@3GC( -"*(7." (D("( @BAG(B( B3C( —"*" (7. " (E(FGIH/*" (L2AIAJ" (
= BUOH( , AT T (=" (0, +( 5%, #A+H(TA(; .7, (LAHAHAT , (2/4(74( 03AE(B(@B@D(-"*" (7." (D(
"*(@BAD(B(@8GA(~"*" (7." (E(FGIH/** (LAI(MB 1 , +(= " *N+i$, +(*450-14* ,#{(/#" (=, -, *SIOH(3"" {74
07 +(AHSAH™ +(0/4(0, (4+-4*"T (=, {("P (8" #5, (4#(7." (D(F/4 = " (<i##, BE"0(4Q 5™ A(~*, = " =ili7" 7(
74( SQIS, ( T( @EQU( /% T( CAU( 6( V( GSRACY GIH/*" ( 12AI(5, 3, 4#( 7." (E( TA( 47" 7( TA( ~i5%, #4+(
F-*, 2" 2l07" 7(74(SQi$, (T(GBELY(/(T(CDU 6(V(@SBACY GIH/*" (LAIYY , B-"*"7 ,+(5 , H{AI(~5%O#(74(
=45, (BN+( =4+ "7, (TA(+/(HT 8405 ,*7, (<15, (1, %8, (*45L:10(/#" (=, -, *5LO#( 3" , { 74(0"+(
SR (AR 7.7 (D("( 3 HI 1SAHA( 3T, H(AH(7." (E(TA(~5%, #4+(FWAIS , Q , #( 7. ™ (DR(W(T(CX(
/TCOY( 6( T( @GAU 7. ( EX W( T( YZB( /4 T( CL8( 6( T( @@ [DU GiH/*" ( LIAIS( SU4#*" +( O/4( 40( 5 ,*7.(
LAHAHMT , (*45k19( 3" *Hitt" 134HA( IN+(5, 37" (4#(7." (D("(+HH5" SIK™ SAH#$A( 3N+(4#(7." (E(
FWAIS, Q , #4(7. ™ (DR(W/(T(CDB(/(T(C@8(6( T(@B@LYU(7. " (EA(W(T([8(/(T(CY4(6(T(@SGAU(GIH/*" (12AI12(6#
5" B2, B 40, +(HT ,+(TA(=>+5, (#, ("= H8" 7, 48(#, (+4( , 7+45K™* #{ TIAAHEL" +( 4HS4(0 , +(

90



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

a) Dia 4 b) Dia 8
50 50- !
12
40- 40-
8
C) L 1
5 30- 30-
w
@
a 9
201 —L— 20-
10- * 10-
M4 PC TR M4 TPC TR
c) d)
40+ 40-
8
L]
. 30- 0- . 1
E %
E °
9 == $
£ 9 10 i
& 20+ . 20-
l =
10+ 10+
M4 PC TR M4 TPC TR

QUL/*™ (LI<YTA+ , (A#(L*" 3, +(BLE("(07*L, (74" *+ , (4#(340.348* , +(BBE(TA(-45%, #A+(TA(YU+5 , (TA3" ", *(-4+ , (74
D (T H(H#, (T HS T HBY SN (-I5%, #A+ (T4, %7, (TI5 , (1, %8, BITYE("(J, *7 , (KAHALALT , (BIKE(4#(7." (" E("(E(; ("
BE("(TE(C(TA(~15% , #4+0Z , +(HUBA* ,+(+ , 640" +(5" [* +(HTI5" #0" (5" #RT" T(TAT™$,+("#*0V" 7, +(

—U5% , HA+(4#(" 36, +(7. (8947 B #:(7." (3:(1 (M= E(<OAS(>(OAB(7. " (C:(1 =3 DY >(=<
$( >( @<;E) FI( HTI54( T4( AG/IS"SIHIT™ 7( 1781 4#( —*, BATL, Y Bh#,H( = * (1 +(FT T +(#,(
SRSt T (BT TR0, (T (5, #( 3T, ( KAHALAT ) — 4%, (0" +( THA*AHSL" +( AHSH(
§ 8" B4AHS, +(#, (1/4% H(HLAI5"SH" +(48(7." (5 ("(3" LIt 0(4#(7." (CBMNOPM:(Q." (3:(%her ca:>(
ORY$(@IDSKQ. * (C:(ther o> (220 L(S>(@0SH UL /** (123 EX

(

T, (U3, A +4( "# VN +4( /6, ( THA*AH5L" +(A#(0" (5 HHT " 7(T4( " L3448, (*451617" (4H54(0, +(
§, %7 ,+("(A0(~U5UWH( DX+ (=4+ 7, (TA" (AT T (#, (="*"+1$" 7" (BY ;EAFUI , *7 , (KAHALHT , (*45160(
BX+( 0N34S, (G/A(Y 5($"#5, (4#(7.7(5(5,3 (4#(7.'(C(8J'60'(12<("(9&L/*'(12:E?(3&4#$*'+(G/4(
B, (+A(AH5 S5 * H( TUAAHSL" +(4H54( A0, %7, (TI5, (1,8, ("(A0(YUHS , (AH(HHL/H" (74(0"+(<(
A7 74+ 60" (L2<("(QIL/*" (12=2(" ("(BEX((

91



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

67 707 (10894 /08" =, +(24{0, +(5<=(5, (- L+ ST /SUSH(TI# , 3L (" (U H5L>H( A(AH) " 540, B840 (=, -, *5i>#(: 4
BAHS, (*A5TE: (-, *(0, (5%, #A+(24(6,* T , (A5, (1, %5, (BBATCY6, * = , (94#4E - , BEOC("(40(=EH5, (143",
~h (2407 (T T (< TR HST T B=FCAGN(S T ST BUdHS, (SF(+4(S, 3>(5, 3, (HIHAI(: 4(*424* 445" )

( 15704 JiAl( GHR3T -, X(K(GXGY I’
5454 ( NODP(K(PDO( (Q(PIPPOR(
L."F 69 PIS(K(PD8 PIP8R
(g, (PIS(K(PI8 (PIPER
BAI( (PUT(K(PDS( PIO8
I#$4*54-9( ( NODP(K(PD8( (Q(PIPPOR
L."(U 69 POS(K(PD8 PIPTR
(U 645" 31446 ( (PDS(K(PD8( (( (
BAI( (PS(K(PIS( P18
(
a) Dia 4 b) Dia 8
5
6
£ o044 5 0.4-
£
P 8
g |5 ] 5 |
E’ 0.3 R .

VEQ/* " (LITYA* , -, *5i#( - 4(" 083448, (*A54T0 7, (=, *(AU(=E+E5, (1 A(3™ " *(=4+ , (140" +{#z " - +{#, (=" +18" = "+(
B=FC)(-, *(40(6, %2 , (AL5, (1, *$, (BEANC("(4(6,* = , (O4HAG*E = , (BEOC<" (1. HA™ (- /H8A™ = * (3"*5" (1" (4+$-47/54>H(= 4(
CUBHS, (THT BT (o HLT S (-4 1 (= KW HEPIBSCAS, + (HE DAY, +(+, T +B N+ 15T 0" (5T #% 1 " 1 (2 4
TS, (TN o, Y

((



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

a) Dia 4 b) Dia 8
5
0.4~ 044
0.3+ 034
6
9 L]
(=]
Q
D ga2- 024 5
5
- T 8
.
)
= ﬁ
[ |
[
0.0- [ o004
M TPG TR M TPC R

QUAZ*™ ( 11G( UHOUSA( =/4( BLOA( 4)( A**9,( O4( 4=/i8" 249" O( 4#( 0" ( OU+$ 1 /5LBH( 94( 113448, ( 4H$*4(
§ 7" 30448, +1(K(4+(5, 3-048" BAHSMA=/18"$12, ("(T(=/ A/ #(I#9IN9/ , (3, #, - 007" (1"($, 570697 O(94(0 , +(
45 /%4 | +]!

AT (<54 S ./ 0DI02%40%3/75, . §(*4+1(154%601( . §

BI( “#" T *(+4(07( 3", %=, -, *BUBH( 94( "34HS, (*454:09" (=, *(0,+($,*9, +(*4-4*5/$8( 4#( 4l
~At,(94(0,+( 5 <H5,+(5,#(0,+(=/4(5, B-"*S4#( A9 ,(+4( , -+4*28(=/4(4)(-4+ ,(-*, 3491, (94(
0,+( 5%, #4+( 94 5 <H5,( A#( HO"9"+( ="*"+H$" 9" +( #,( 3, +$*8( QA AHEL" +( +IAHIHN5 " 2" +(
¥4+ 458, (94(0" +(#9" 9" +(#, (="*"+i$" 9" +(BECDEGF 9. " (GF( 71 #( J(KHLIS—(I(KXNOW(9. ™ (PF(7ra (JI(
KOHLI( ~( J(KONOI(QA/** (1202" ("(zRX(S , (it 3, (, 5/8(5 , #A0()" *A , (-*, 3494, (940($" *+ , (BECDEGF(
9. (GF( Tyt (I(KTPI(=SI(KSPGI(9. * (PF(Zyspi2 (I(KT LU ~(I(K>POWQRA/** (12025("*(9RY(

(
(

93



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

a) Dia 4 h) Dia 8
40 40-
9
8 12
| | |
= & | | =
5 I_'_
2 14 12 .
& 20 9 ‘ ‘ 20~
\—'—‘ I;,
10+ ! 10+
" TPC TR M PC ™
) d)
304 | 30-
8
. 12 9
25 25- | |
| |
= : [ 7
£
£ 1
— 20+ 20-
g 9 12 .
8 | Se—
N[ ——R=— = *
]
10 10
" PG R M PC ™

HIB/* " (100 (<4+ , (4#(8%* 3, +(JBK( TA(~L5% , #A+(TA(=>H5 , (AH(HT " T +(="*"+18" 7" +(=, (2, *7, (<5, (1,*$, (J:< 1K
LT (G ARABHT (D1 KR T (=T ST T =K (AT ("KL (T (OKM(7A(-45% , #4+2(= " *+ , (IB3K(-*, 3474, (74(0, +
—U5% , #AH[TA=>H5, (-, *(6*" $" BUAHS, (4#(7." (BKL("(TKM(TA(AT" 726, +(H>34* , +(+, 0*40 " +B "6 +(#T7I5" #0 "B #$7"7
TA(T*$, +(“# UN" 7, +)(

P#900" () "i++9

6, +(*A+ /0877 +( TA(A+S4( 1" =8/, (+/8I4*A#( O/ A0, +(~15%, #A+(TA( = ,¥7,(; 4#48HT ,("( = 7 (
<I5, (1,78, (AH(HT ,+(TA(=>H5 , (SAH#AH( /4" (3", X(5" =" 517" 7(5, B-A%SL2" (9/4(~I5%, #4+(740
U, 447" 7 H(TA(0" (4t 3" (47" TU6 ,+(~i5%, #4+(T4( " BQ" +(4+- 4514+~ "*AHS" +(*451014* , #( /4
3K =%, -, BUBH( T4 "USAHS, ( AHSAB" T, ( "I HAT,( O/A(07( A+=4*"T"( AH( 5+, ( TA( /H"
7&+$*&@/5&B#(49/&$'$&? (4HSA(0, +( 5%, #A+("(3™", 5(9/4(0" (9/4(*45101B(40(- 5%B#(74( >+5
TA(3™",K($" 37D, (74()" (33" (#A7" 7" AETABALA( 7, (; 4H48HT C(— (8, (402 %7, (<15,
148,003, +§B( /4" (3", %( %" QUL7" 7(5, 3-4%i812" (9/4( 40 =>+5, (74( 3", (8" 3D, (74(0"+

(
"
(
.
(
(
BT T 4(#, ("% HS" T +U(FA" (=%, - /448, (97400 (3™" , X(24H#8"5" (5, B-481$12" (74(0, +(~45% , #4+(

94



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

“THGHS, +( —SATH( TABA*A( " (+/( 3", X($" 379, (*4+-458, (TA)(%, +-4T" 7,5 : 3 4™*8 , *#K(=>>(
ARSYSAH+ AL "(BAT 0" =>>20( ,( " (0,+( 74+-004D/4+(AE™DA*™ 7 ,+( 7T4( -4747 ,(74( "U34#S, (F/4(
=, T H#H( "58/" (5,3, (/H(+/-4*4+8. 3/, (=" *" (0,+(%,+-47" 7 ,*4+( :G*, ,HA("( ; " Hd+<(=>2J)(
B, 044(48("0(=>>KCU LA 4+$4(5"+ , (0, +(*4+ /18" 7, +(#, (5, H5/4*T " #($, $" 0B4HSA(5 , #{0" (H-MS4+1+(
TA(14#5"N" (5, 3-4880 " (-, *(40($" 379, (777, (F/4(0,+(8,*7,+(0,D*"* ,#( , 8%4#4*(/#" (3", X(
= DINE TA( T UBAHS, (AH(AN(T." (057" #T (1" +(TIPA*AH5L" +(4#($" 39, (5, #(4(%, +-47" 7 X
#,(+, H(HDHPIS " S " +2(Q, X0, (8™ #8, (4+(~ , HBIA(F/A(0" (14487 1" (5, B-A%I81 ™ (+4(748" ($" SSIRH("
),+( 74+-UAD/4+( T4( -4T47,( TA( "034#S,( 36+( AE*DA*" 7 ,+( TA( 1, +( -15%, #4+( —"*6+iS, +(
- AUSYSAH+SAL( STT=80( AlYUSAH+SAU("( ; 478, *#(STTOCYQ™ *" (-, #4*( " (-*/48" (4+§" (Yh-M$4+{+(
%" 8*." (F/4(5,3-"*"*(0" (WH$4#+T " 7(74(0,+(74+-04D/4+(16+/ ™04+ (:— , +$/*" C(4#$*4(0,+($,*7 , +(*(
A%, + =477 (" (" 4" 0RU™ *(+U(AEL+SA( /1™ (40" SIMBH(AHS A0 (SAHT " T(TA(, +(74+-004D/4+("(0"
=% = SINE TA("GBAHS, (FABIBKT , A(L+$/TE, +(—*4 10, +(D/A+§*" #(/#" ("+ 54" SINK(— , 1 ™ (4#$+4(
0% (U847 7( 740 74+-04D/4A( 740(5,3-,*$" 348, ( 74( -4747,( 74( "03448, ("(40( " 063448, (
*ABI847 , (- , H(A0( ~45YME{ V" BAMEH( 49 " 1< =>>KA( VIR =>>KI(A4 , #*7("(W , K (=>>20(Q, *HA*$(""(
Spinka, 2006; Redondo y Castro, 2060 2(Bit{(438"*D ,<(4#(,+("+,+(i$" 7, +{#, (F/47" (50"*, (+(
AN ~I5%MH( F/A( B/4+$7 (07 ( 3™, 5 WH$A#+LT " T( 740 T4+-UAD/A(D " #7 (07 (5, 3-4$4#5L" (-, *( 4
UBAHS, (,(HU(0, +( =" T4+ "0BAHS" H —*APAAHSABAA( " (1, +( ~I5%, #A+( F/A( B/4+5#( /4" (
AT (3™, ¥ VIAX(STTSCY

A+ (OXYHS , +(#, (= "*ABAH(A+§"X(/+#T , (0" +( B3 +(507 14+(="*" (041" %" W34S, ("7 , (F/4(
TR (TSNS, (/T (14U( 754" 7, J(A, +(AE-AHBAHS, +(*4" U™ 7, +(+ /DIA*AH(F/ A0, +( - T4+
/4" H(50" 1444+ -451474+-45 PI5"+(5, 3, (0" +(50" 14+(* 5Y+$I5 " +(= " (*1/+$ (0" (8" + " (7A(4#$*4D "
A% (#, (=T (TEHSB/IH( A0 "IRDAHS, (TAHS , (TA(V (BT 7" (:[4%(1 " =18/0, (KCA(Q, 40, (8" 48, <(0"
5, B-A$AH5L" (TAHS*, (TA(0" (#AT 7" (=, 7% (4+8"X(36+(*40" 51, #" 7" (5, #(0" (LH$A#+T " 7(74(0,+(
TA+=UAD/A+( "( 07( HSAPAAH5L" ( P.4I5"( AHSA( 0, +( —I5%, #A+( T ,#TA( 4 F/4( -174( 36+(
WA ™ BAHSA( , (+4( -, +5L, 2" ( A0, X "HSA( 07 (04D 7" (TA(D, +( =" T4+ 4+ 40 F/ A $4#4( 36+ (
8" BUNT " T(TA(+4%( "UhBAHS" 7, (A#(5" 7" (1iHS" U LA A+S4(4+548" %, (A, *7 , (] 4#4DHT , (+4(
BAHAPIEL" . " (TA(5, B=""$I( 40T , (5,40, +(-15%,, #4+(TAXYHS, (, (TA(\, 7, (QI5, (1, %5, (" (F/4(
$/+(0" 377, +(TA(-ATIT ,+(TA( 0344, (&#7/54#(/#'(3'" X($"+" (74(4H$4D" ( A" U344, ("0
T (= 5 ="484( TA(D, +( =" T4+ TA(0" (5/70( 40\, *7,( JAH#ADHT (1, D*"( *5" =" *"*{( /4" ( -"*4(

95



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

KB - HAN (AT A48T W-BSA+IH( T TN OZ4( AT JH( 4;-4%3448, (
5, 3-"R <, (17 +(§"+ " 4( <4( AHSA="( <4( "NBAHS, ("(5/*>" +(<4(5*A5I3NAHS , (<A( ~I5%, #A+( <4(
?2,%<, (Q4HA=H<, (AH(HI<, +(5 , #("(+i#{~15%, #a+(<A(ABHS , ((

CH(U3=, *$" #34(+4D" 0" X9/ 4( ™ (~4+ " H(<A( /(0 , (5% , #d+( - "*E+1$, +(*45L7id* , #( 3E+(5, Bi<"K
#,(6/4% , #( 57 -"54+(<4(3,#, -, 0 "*(4#(6,*3"(<4+-*, -, "5, #" <" (40 "U34#5, (<4#$*,(<4(0%(
<" <"YC+$, (+4( 40041 (4#(0" (A9/8$" SII<" <(4#(0" (<b+$T7/508#( <4(0" +(4#$*4="+FO/4(C/4(+L3M0 "
AHSA(0,+( 5" 8" UAHS, +( 5, #( "'(+it( -15%BH( - "*E+$,2(6,%( , 5%, (0" <, F(#, (+4(<4$4538(/#(46458,(
A="§>,( <4( 0°( 5,3-4%44#50" ( 5,#( 0,+( —45%,#4+( = "*E+$,+( +, 7*4( 0" ( +/-4>0>4#54" ( "( 0" (
5, #<I5t8#(0.+45" (<4(0, +(-15%, #4+(<A(AB+5 , F("0(34#, +(%"+8" (0, +(1(<. " +(<4(4<" <(CO(%45%., (<4(
O/A(0, +(~U5%, #4+(="*E+$, +(5, B-1$" (- , *(40("U34HS, (5, #(0, +( 5%, #A+(<A)(%, +-4<" <, (+1#{(
4; 50714, +F( —/A<A($4HAX(5, #+A5/4H54™ +(13-,*$" #84+( = "*" (07 (5, 4; k+84#54" (<4(0, +( -15% , #4+(
<AHS* (<A<, ("(07(4+8" THI<" <( <A +4+$43" (%, +-4<" <, *]="3EHS, (" (07*=, (=071, (KLAO#A*(
MNNOP(QO, * =(49( " 02F(MNRMS2(CH(4+84(+ A#8< ,F(0, +(*4+ /08" <, +(+/=04*4#(9/4(0" (5, B-4%H><" <(#, (
A+( B/ (<U+SHS" (AHS*A(0, +(-15% , #4+(<4(? ,*<, (615, (1 ,*$, ("(0,+( ABHS , +( SE+(=*"#<4+(<4()" +(
H< < H(H#, (=" HS <40, (974( -, <" (4; 05" X =, K9/ T(0" (*4</558#( <4(#i<"<"(4+(-,5,(
C*A5/ 4434 (A#(), +(HI<, +(<A(ABHS, (" (= 4+ " X(<A(0" +(" 08" +($"+ " +(<4(-"*"+i%+ 3, (" (0" +(9/4(4+$EH(
4;-/4+8,+(KUA(AE*+5, ("(@47 ,*4<"FMNROS((

1,3, (+A( s, ( *A6A%AHBL" (A4 0,+( 5" -.$/0,+( "#64%L, *4+(K1 " =.$/0,( O( "(VSF(0,+( ABH5, +(#,
S ABAR [+ (07 BB H(FA=TH( =T T0RBAHSTH(D, +( —45%, HA+( <AHS*, ("(6/4%" (<4 #<,
ALGHS +( O/ A6/ 4% (<A(#<, (40(? ¥, (Q4HA=H< , (#, (*45LTA( " USAHS, ("(+/(+/ -4 445" (4+(
5™ +H(H/0TF(<AH* , (<A<, (4517407 (37", 5(=*, -, "BISH(<A("U34#S, ("(04="(")(3+ 3, ($" 3D, (
JTHAST < (OF A AH(+/+(=H51="14+ (%, +-4<" < *4+(KUA( AE*5 , (49" 1F(MNRNSI( C#(0" (48" - (<4(
H/SAH04+( 0, +( ABHS , +( #, ( 4HS4="#( "U34#S, (") ?,*<,( @4#4=A<, ( -*, 7" TIABAH$4( -, *9/4(
T+8,+(#, (=%, </54#(0,+(448.3/0,+(>, 5 04+("(Sh+/"04+( " =%, =4" <, +(KU4( AE*+45, (49( " 02F( MNRMP(
W™ 3" F(MNRVS2(CH(0" (48" = (<4(=i5%,, #4+(0, +(10™ B <, +(<4(? ,*<, (04#4=11< , ($" 3-, 5 , (- "*454#(
A+ 3/0" 517 (AHS =" (<A( " hBAHS, (- , 5[~ "*SA(<A(A+$4(%, +=4<" < K(=4* (0, +( ~I5%, #A+(#, (+ , #(
<HSHBIH < +)(C+S, (- A<A(<ATA* (" (OB, +(<B+ WA= [ 4+{4; "=4%" < +(5 , B+ " #{AN(<TCISY
<A(0" (+4D"OF(, (TRA#(" (97 A4 ; 1+ $A(" 1=/ 4+ $UBBIBH(~ " *" (<U+ 5Bt X, +(4#(0" +(5 , #<I5k , #A+(<4(
ToH (/3 +1<" < <A0( B84, 5 <A(D, +(#< , +( <A( ABHS  F(1, (O/A4(*4+ /18" (A#{ /#" (=*, -, *5iSH

96



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

37, (64("UBHHS, (445476, (" (1, (15, 14+ (64(8, "6, (94HATH6 ,(*4+-458, (* (0, (1M, Hd+(
del hospedador. Por el Dontrario, el Tordo Pibo Corto pareberia” ser_un Musibo Was, tanto
B64#S*, (5,3, (/4% (640 #6,1( ;+8" (+i30$/6( 640( 8,*6, (<i5,( 1,*5,(5,H#( 4)( =>+5, (- "*454(
%" 24*( 40 ,0/58,#"6,(5,3,( /#"(5,#8" "6" -8 5IA#( -, *( 40( BCI$, (64:4*4#54"0( 4#(0"(4$"-"(64(
juveniles, y adewas parebe Donferirle la ventaja dentro del nido de™ pasar desaperbidido
"THDIA(# (- H454(,$, T " VA(AHS"E" +(50" %" +(*4+ -458, ("(8, %6, (94HATH6,((

LG () %+, -8

F " #$14886( =2( H 1IKLMNY( <*, ~4%5id+( , 2(+7::U5IAH5"( "#6(+$" Skr$i5 "0 $4+$+2( 1"HSUU&' () #,1 -t
JHOLH3-1-"*$ 104346 %-04 3%+ 55(6785(0LPQOPOY

F,*$,07S,6(82 I0RISN O, U$-H+ &bt 215+ ST 1§06 %" $ 1% 8062 01 3 18+ &4+ <V &t &6t 12" 5 (- &Ih14
<'$. = (+<LSH H Rt P S0 () " &t DK "B CH(L™ (<D0 B0 L - <UHEL&H T
s 1<"HE (L 3 (0 <1 (-10+ &b 11+ /1-#( Lt F# 5 G 02 H)IH8O0-% L&A (DR 296" &l
I'$%($' 1-B" 12 ) #04*+i6" 6(64(F /4# ,+(Ti4+)(

F*, , UAS(=2(V2WS("(V " Bid-+(XAFA1 IKPMIA QA5 A4S 1 ™ #7 4+ (WY , +$()+ " 74(?"(1/5U, , +(FBSBIB*
$1 (HB*(IH(FHS" L JB" (L#,15. (" 3 LHO$#H) 06(K76(PMLOPPLY(

F/$5%" %5 H(=2( Y 6(Zi0A4 5 Q2(=25( [/ \G(B2("(V " Bid-+6(X2F2(1ORRLN(VA: : 4* A5 4+ (S (H4+ 80T
PATTHET(5"00+(, 2 (%, +$+(" #6(%, +90%" 54+(, :(Y64(5, 33, #(5/5U, , {(FBSBIBH$L (#'B*A5(' 5 1
L%. 1E'#B"5(7KH(L]SOLST

V(=B B =2 V(" #85%, 6 =2 2("(947,*46"6( 2 YAIORION(Y , +80-"*"+i$4(5 , 48, 1/% , #
P4 H6( VA HA+SUHT(+$ TAa( =LBI5*( (%, +$( :DAGTUAT+( " SA( +-A50" 0§ +5*4 " BT
5, D2UG 1 HEUNE ()%, -t /HOL3H$ -0 LIEL'#04) ' $10435 9 ($%*GNOPE(LTRIOLTRPY

V(=5 6(=) VIE(="S04*(F (" (947, *46" 62 VA(IORIRIY 94— , 6/58404(H/554++( " #6( XA+ 8T
DS, oS4 FTUDRET( <" HSINAG( 2" HE*4 " BUHT( "HE( (1, D2A6H( 2. U QIH(:
JHB" (L+#,R" (- . #2#) 06 GNNG(] IMOT LI

VA( =445 6 =2 15 "(9472, 46" 6 2 12 I0RRPNI( Vi::4*4#8L" 1 *4-* , 6/5804( +/554++(:" 0, /% (
$$% H7( O, +8( 41 A*AHSA( W " (WTOH"( +-450" 0NAB( 7%, , 6( —"*"+iSAY 1"HSUHE' ()% #,t - Ut
JHOL 38 %-01 3% % L{(NOKS O] KKQOSR1Y(

VA( =55 =2 126( (9472, 46" 6 2 12 IORIN( Y47%( :*4D/4#5"( 2/3(0, b(43-"5%( ,:( ?*, , 6(
TRt B 2" A +-450" 0 HEHA T BUHT( 1, DAB( , #(IS+( 13" (%, +$5( $A( F* DT
9 5 BY(66SH(LRK(LILY

97



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

BATHT H(GY 1297 ;3 <A >A2WHA(TA%" 0L, *("H#A(B, , A" SC/i+IS, #(7"(7*, DHEWA" AGA(5, DTEA(
HA+ U U HS™ (B)+, 7)™ - 1 $/0M1" 1" 207) " - . 8(348(FG; EFHIY

BU(JE"5, 3, 8(K2 JB("(LAT, *AA8(N( 12(9F 1 G2 LA—*, A/5SIOA(+/554++( , B(SI6A( +-45L"0§(7*, , Al
TRt HSA(NG*A " Bid2( 1, DTEAR “#(" 194%4" $104(%,, +$3(S4( 1%, —(>0" 5074A2 54678894 - §(
- 1EFPY(

Q<" 2 B(L2(RY9: 5 3 <=(SHSA*" 5%, #+( , B(S64( =" ** +ISI5(N5*4" SU2( " HANUKH"(1 , DTIAQ 5 °) "<#(7="
(7> $20)$(=( "HA( 3 B 2 /(" /=1==( DISU( " (+%"*4A( %, +$5( $64( > "DI#?(9 3 B 2$087== TH(
AS($=lch, * 20(0=" $/0% AU+ #" =<B =<TOI" =1/, ") T4 7+ INSI(L, o+ SAUH (N L., i+ , 28
ANS, A+=2V /40" (W, *OK(Y 28, *A( ) FHOAHS" ([*4++(

J0, " 28(LIB(\/4*,8(62NB(QL, *:#8(J A 62B(LAT , *4A8(12( 1 28(""(U" SALEHOB(KIOF | - F=A(\%A(45 , #, 35+ (
JB( #A+$3"SA( OUNA( #( "OU™#( 7%, A ="*"+IS4+)( K( =*, 0L+, #+( $** AAE BB 1" #$WL" ($)"
") 8248 NFEPIY

T30S, 4 6 97 1P=I \A{ 24H#ASI50( 40, 0/%,#( ,B( +,54"0( T4%" Gk, /% Y CT(/S) T
B = (<, $)F1E") " - 8(D8(zE = 12

(KA >207 3 <12\ TO, 078k, #( ,B(>A2 2 NNITUA( 1, B-ASISk , (" #A( [ " *AHSEY BB+ —*#2(
1 #8546 E" (1, $/F$<7($)i=<6(9 1 G8(; 5 (

U SATZHOB(K28( 1 , 3, #88( [2( KOB(NSORA28(aZ8(""( ™ *E2%S8(I(9: 5 5G=1(Q, , A(KID, 58k, #( " 3, #2(VA+$li#2(
NS™ G2+ NETOREE2 (1, 3488k , #( "#A(SI64(N5 , ~4( ,B( [ " *4#8"0( 1%, 8542 A(", """ Ob/~=+ ">+<ft™
H )L™, 0 B ™) "=, $)11, 0/, == 1 JB(FG ;EF 17

U™SS™#8( J2 29z 5 ;1= J*, DS "#A( [*, Qi+t , ##2( ,B(NoG#"( 1, DTEA( "#A(_, /+4( ™ *4#(_,+4(
VA+SIE+0(C" 7(/$) "> OF L (/i<i™) " - . 8(MDB(PPEPP -

U4 L2 RA( 975362 ~d#( A, ( 1 #"*( ["*4#+( La+- #A( S, ( VA+SI#2( Ni2#" +( ,B( VA4AD(
ACT, 0L/ - R ST RN IET) T S)LL 1, =B MNB(APAEAP<Y

Uit *8( L2 RI(9F 1 TF=2 \%6( 40,078, #( ,B( 5, B-14Z( 74220#2( Ak =0""+2 TH(I( ™ *12%8( c( R a)(
ad BTN TTARS( BHE™ "WNTATE T 2 —ol/-F L TEOMAT /LTS $/0F
CTEET/L,$4 /8072 (AAB(~—I(<HE = 11=2(N-AH24%)

Uil#4%( L2 RY IFIIP=Y >*, A [**"+i8i5( 1, D7EA( VA+SU#2+( I+A( _,+8( W, /#2( S, ( [*,5/*4(
L4+, /%54+1(1, 1"/, " 84N 18(<HHE<H;(

a" 3"8(QUIF 1 :G=2(H)H0™)$=+0" , $)iQ$, 1" /"'=+0") "= R7" /1)""= 0™ 7/ O$(S=h< ™0™ , (19" 2)i-$0 "
U5 ™) (7= (>SS, "E ™, ) S =SS (", "/ LEL" /<0 (FO$(< 0" =701/ , 10$)"
#7=0"0$0" (I 5"'=4=0" Ik, "/, 4$<T (SU D HIOA*+IA" APA(>/4# , + (Kixd+1(

ad , #"A8(R(aB("(_, *HB(KA U0 ; 3 <=2 VALA(" HA(HA+$3" $4+("BBASY( 742 242 (1#($*44(+ D" 10, D+
PHSIT ($)+, 7) " - S/0M 1T 247) - 83 8(PA I EPALY

98



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

665%$44+ 84441 8291 5 ;<" =26, >(+/554++( , A +%k#" (5, >@C*A( SUESB+( - " *" +i$iCi#D(*/? , /+ EQANL4A(
$%*/+%4+F( SUE5BESIASB( 5 , 34K, #( , *( " *4H5" ) Al+5X 3" 8, #G( 1" B%L" ) *%+t, -.7(/01(
H; <EH<I2(

BUSUSAHSA(82(97 ; 3 <@=)( JAN%+94( @ADDIAD(@"(+5*4" SHD(5 , >OIAT(" (31348I5(@*, , A(-"*" +1%4(
,ASA(@" "ESLHDAA(S , > @A 1B () *U+ , - T(/0T(<<K<E<<KLY

BUSUESA#H+ SALHT( BI1( "'( MA™ @, *#1( M2 12( 97 3 ;H=2( NADDIHD( "H#A( +%, *SESA*3( HAAA( i#( 5, >OIA(
HA+SIHD (%, >( AAAAHY "4 0%, ,A(="*"+S4+G( () *%+, W' 12,8, 34" %"5' 6, 2¢, 74, &, 341(
8/1(1KENKOY

BU5SA+ SALA( B1( (A" 0"T( JI( 8I( I<O0L=I( PA+SIHD( 5, 3-ASISk, #1( *" A Sh™#( +/-4%,*3"
HB/0/+1( AQ-0" W+ SBA( +/554++( 7 =" *"+i$I5( 0%, >HEA " AAA(5 , >BI*A( SUBBH( (40, >(
>N HA+$H(9. ,2)) 5831, %) =, A6, 2) <4 (' (F, &, 3H2%'62¢) "'2) - 1(2/87( - HOE - KHY(

R4*3, CI(RISI("(TA4UBAACT(8AV9: 5 ; 1=2N*AAAHD(I/554++( , 2 " (J-454" LL+§(N*, | A(W™** +1847(
SA(J5+4" BHD( 1, >OIAT(W™*" +ISICHD (" #(XISAH#* SIYA(Z , +$(@%)'A, ™5, .(0BST(LIE[ -

W™ 30, WET("(1*, Cha*T(\2(Z2(9<001=2(\4—* , A/5SYA(IBA>( I 3-A4AN CID , :T(ESTK T TEK IKY(

Porkert, J., y Spinka, M. ;2006 . Begging in Powwon redstart nestlings: SPrawdle
5,3-4%% , #( , *(+iD# W06#D(, A(#44AG(1<*, L, 347(007?7( FOLEH<; 2

\( 1, *4( 14" 3097 3 <H2 \F(X(0"#D/ " DA( " HA( AL, HIAHY( 2, (+$" S+ 815 0( 5, B-/SHDI Nttt 1(
XA+ F(N(T, ZHA S, #(2, 4(J$" S 815" 0(1 , 3-/81D1(

\AA,HA,TJI( (1" 48*, 7 T2 97 5<;=0( JIDA"NHD( , 7% P/$HSL, #"0( PA4A( @"( R"D-44( PA+S#D+)(
1<%, 4, 341(F21(<O1E: ;HY

\EYART(D(_ 297 3 3 [2UPA+S( 3" SA(+CAT(Q/S(# , $(+%, *SESA*B(HAAAT(HN/ A#54+(QADDIAHD(B4%" Y, X
2" (DAHA*" U§(@*, , A(="*" #1842 O™+, 4" 12, &, 347(0GT(= 2 E= 13

Jon™ =i T( J( I ""(__40BT( RI N2 9<OLK=I XH( 40"+, 2( Y™ " H5A($4+8(7, H(#, *3"U$" (95, 3-04%4(
+* B4+ (¢, B) < ADUI(8?7(KO<EL<<)(

J%AH1( JET2( V04#1( ZE N I(NAW*A#5 " 3-1(JN621("(" /" #1(Z2E__2(9: ;<;=28*, /-(=*, i+l , #H#D(U 3%+
+00" *4#D( 5, #65Y( * 3, #D(#A+NHD+(b#(a, (HSEHA+KHD(] " 1=>"#( " /%" +2( (#,8,34'8) <) .2 1(/1(
I<LED:<)(

J,04*(R2U(R " *§A#ACI(V(821(J , 04*T(V2(V21("( R , 004*7(( " 2(W2(9<OOK=2(W*424*A#%"0( "0, 5" %, #(, (7, , A
@"(3"D-14+(9#2%" Hi2%($, (D*4 " §(+-,$84A(5/5B, , (ALNSBYUS, ." 34%" 5%.4-: (S%ISB+2( () *%+, %'
12,4,34'%"'5'6,2¢, 7¢, &, 341(1ET([E< 12

J$A " *#+7(J2(12(9<00:=@*) )+, b-<t, "™, 't ) "*:<, ) :A(bQ?, *AID cH(bQ? , A #YA*+48" (W 4++2(

THYA*1(\Y(62(0<O[H=2W" *4#SED 72+ —HD (Y , #0582 1SB) 42%™J , , , 34:<I(OKT( 2 HOE = 1HY(

99



LA () 4+, ( ( "= 80, (1Y, 3-484450"

6/4% (8 6( 9, " 21( ;1 "( ;4<,*4="T(>) VI 20ABCDY E4+8( AHFI* , #34HY( 3, =/0" $4+(<4: - i#
<A FL, KL 6" (2 AHARTIRS(<*, L =(="*" +ISA2 VHSI " ($)+, 7) " - . 1(/0T(@AHIBBAY

100



w0 () (KU, (, () *&EF /0. ()* . 1
23-3. (4. 5*HU%¢Philornist. 6T8-%5*) (9&HY. © .#'3-, 3.4

; 1<E&4-*+1))(9&+

“HSIG (S) 48!t , - . &1, /) OVt &S *= 1 "HII2HOM! & . -/*-$13-1$-1-22)4/1- /1815)$*#')8! 3-16)38!3-!
$, 81 54$%-38.34"-$11"8S186-8181$ ,$1/)3HSI$ , ~1-/1$-"1)/9-$*&3H$1#") , /8! . "&/13)6-"$)383!3-!
COXHOAR" (S)*HSI 2HOM EHS:1%, 1. 831125)/25-$:118."663! 3-1 OH$28$! 81 (28 '#$! ;<&'25811:1=>7={1)
ASHHS1- 244908, ($)*HS168. 88/ 1-/1IHSI" -2 , "$HSI3-11#$12 , 81-$1$-181) O-/*6/1;%)~L:1%, O8S:1$6/ . "~
#2781 &S} 2HOH! —/1 11 -9-2#1C , ~11-128.,$8/181$ , $! 5#$%-38.3H"-$71"&1 -3, 22)4/1 3-1I DE) 44! 3~
8" -80)-/*#:! 3-11 *GO&GF# 3-1 %, -$*&:1 3-1 1&1 $,%-"6)6-/2)&! 3-! %)25#/-$! 81 +,6-/)1-$! $#/!
81. ,/HS) 3-1 1431/, O="HSH#S! -9-24$! /- . &*)6HS! C, -1 5&/1 )34 "~Uott"*&3H$| Utt"| 181)/9-$+6.2)4/!
D8/1 - 2XHAG" (S)HH8) - /1 863! ;6-"1 <HB-"I 81 GL&SHH/! HI 1 JAT! ASH$] 24$*#5) 3-11%8."8$)H$O#! - /!
D'0)/H#$! 3-1 IS8R WH3"88/1)/91,)" =71 181 $-1-22)4/1 3-1 '8$ _H#$! - /1 1#$) 5H$%-383#'-$! C, |
0)/)0)2-/! 18! %*#KEK))383! #! 18! )/*-/3)383! 3-1 18! )/9-$*42)4/! ;<#8-"1 8! GI&8*#/: HI1JL!
G1&8*#/1-*&IT:HI= 147

M1 =248 ($)*4# 2HON/1- /11831~ $%-2) ~$13-186-$1%8S— )0 O-$! 3-110-#*" 4%) 241 -$118118."681 3!
1851 O#$28$!3-11.D/-"#1 ™ (')*+$'8, ;P)I*-"&0! <, $2)3&-0! ;G&"6&I5#:IHI IRTI"#$1&3, 1*4$13-1-$*-I
D/ -"#1$#/13-16)38I1)K" - 1%-"#1 185118 6&SISH/ 048" ($)6.$18$42).38$18.1/) 345 181%) 254/ -$1 3-186-$
"G 8$H2)&2) A/ 1~/ -1 -$HS IR ($)HSI81$ , $I5HSU- 3834 -$1$-1%, ~3-13)6)3)"1-/1SIS— . N/I-11%)0et



UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

BA( "INSAHS" BITH( BA( 1™ +( 17*9+:( 6, —*7:"<"+( =>P( 84( 1"+ 4+-4614+( 84)( <*/- i +45IB
BAS"$7;" <" +( 84( N8™ (WCHA( =>2B( "( A5 $7; <" +( =DE20( =1, /4( "( 1 "*9" 0%, A EFFGHA H™+(
B, —*7;" <" +(+4( "WSAHS" #("(84+" ™ )" H( 4H(0" (534%™ (, *< 146" (" 6/5/0" 8" (4#(4\(; , #8,(84
0,+(#8, +(=J, B<A(K>LGH(H" +(+ASIBUA5"§7; " <" +(+4(84+ "= )" #{4#(4)( 5" $4*" I(BA(#8,, (840
%,+-48"8,%( (4" UM" #( HH$" +(*4</0"*4+( "0(%,+-48" 8, *( = "*"( "UDAHS" *+A( B4(+/(+ " #H<*A (" (
§+" ON+(84(/#(-40/4P , (44164, (4#(0" (~440(O/4(4N™ +(Bh+ B +(*4™ UM #(=J , 8<4( " (QISRAHA(K>LDS(
T/CA*\( EFFDR H™+( 07%9" +( %45"$7;, <™ +( +4( 84+ ™% 00" #( +/C6/S 114" SAHA( 4H{ -46%, #4+S
*A (" (/1 ~40/4P , (,*4;468, (4#(0" (~1A0(BAN(-U6%7H (- , (8 , HBA(*A+ —1*" #(" (+4( " WSAHS" #(84(+ /+
0748, +A($AU8 , +("(+ " #<* A=V, /H<MK>>GE)(

(
(

(
(

QU</#, +(A+$/8L,+(+ , CH4(40( 6160 , (BA(OU8" (BA(1™ +(17 9" +(UA5 " §7; " <" +(, (+/CO/SN#A™ + (4+515 " #
OFA(N#$" +(~4*5" HABAH(A#(0, +(~46% , HA+(AHSA(N("(L(B. ™ +(%6" +8" (O7A(+A(84+ ™ 00" #("(841" #(" (
0, +( ~U6%, #+( =" %" (=/="X AH{41(; , #8, (84N 8,  , (4H#(A(+ /40, (=X*" <" HK>DYS( Q4#88(K>DWCS(
Z4< /% ("(34C, 48" EFKKS( [/t*, <" ("'(34C,*48" A EFKGHA( ~4*, (0" (~4*5 " HAH6L" (4#(40(~46%TH
S/ABA( 6,58 A( 6/7H#8,( AN —I6WTH( S/AA( “HSAH( ( 0"+ 1797 0,( "CHS,#"#(
SRS /4" BAHSAN \HSA(E("(G(+45 " #" +( 84+ -/N+(84(~/ - " 454*<4(4)( " 8/03, (84( 98" (ICH4(
27" i< (43( " INEFFES( [ /%, <"NEFF>Y( [ /i*,< " ("(34C, *48" EFKGAZA(+ " CA(5/" (-, 6, ("64*6"
8416, 5-,*$" SIAHS, (84(, 01— , HBITH(BA(A+$" +(5 ,+6™ +A(-4*, (4+(~*, C* CIA(O/A(/#" (#18" 8" (+4" (
,+-48"8, %" (84(9 " +(6 ,%, *$4+(=Q AHBN( K>DW™ S(V , /H<A K>>GEY(

N( =" %" H$i+ 5, ( 84( 18 H(( +-2( ~/ABA(SAHAX 4;468, +(#A<"$19,+(+ , C*4( 4 6*461514#5, ("(1"
+/-A904461" (8A(1, +( ~i6% , #4+(=Q*4HBH( K>DW"S( I /8" #46( "'(JIAHS , *; 4 EFFLS(XA++0(4$( "
EFFLS(3"C/;;4%8("(34C, *48" (EFFLS(Z4</*" ("(34C , *48" { EFKKS( [ /&, <" ("'(34C., *48" ( EFKERA
" JHOSA(G+8,+(6 ,+5,+(9*. " #(AHSHA()" +(4+~4614+(%, +-48" 8, ** +)(V , /H<(=K>>GA(+ 70, (4#6 , #5+7(
4468, +(#A<"$O , +(1494+(8A4)(-"*" i+ 5, (84( 1)+, 8" - ((+, Cr4(4(6*46I5i44S, (84(1" (35, #"
1, SNH(=/0H0S012-3 (", 319" B(A#(Y ,+$" (346" ("(#, (4H6 , HS*T(8L; A*AHEL" +(4H(1" (+/-4*0104#6L" (84(
HIBT 8™ +(= ¥ ST 8 ("(#, (=" *" HIS" B +2(\+$" (974" CIUB" 8( -, 8*. " (BACA*+4(" (0/4(41(4;46$,, (84(
S0 "4((+-0( BA-AHBA( BA(1" (1HSA#+I8" B( B4 " ** HSk+ 5, (0" (48" 8( " (1" (O/4(+4(~*, 8/64(1" (
;448" BLT#(=Q*4#BHN K>DINCS( J /8 #146(4%( " IAEFFLS(3" C/;;4$8("(34C, *48" (EFF102(3 " C/;; 4%
"(34C,*48" (EFFL0(4H#6 , H5"* H(/H#" ("+ , 61" BITH(HA< " $10" (AHS*A(0" (IHSAH+18" 8(BA(-"*" +1$1+ 5, (
BA( V"5 H((+=0(""(0" (+/-4*01OAHEL" (BA(~46% , #4+(8A(1" (1 *0" #8H" (_*"#BA(=A5 . (*(,--4"¢" . (B(

102



UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

A" (=% QUHBL" (BA(; /44 , +(<PA+("(/#" (" + , 61" BLTH(- , +1S10" (AHS*4(0" (0" S4H6L" (BA(~"*"+iS1+ 5, ("
07 (+/-40U94H6L" (BA(1, +(~46% , HA+LSHH(AS>"*2 50" + (BUAA*AHEL" + (4#(41(4A468, (BAI(~ " " +i$1+ 5, (
450, +(%, +-48" 8, "4+ (§" SIBH( - , 8* "H#( 8A>A*+A( " (SUA*AHEL" +(4#(41(?*" 8, (BA(1/1446L" (
BA(1" (4+-ABIA(="*CHS" (" +.(6, 5, (5" SOUBH(" (1" +(BAAMH " +("HHD-"*" +1§" 51" +(84+ " ** (18" +(~ , ¥
68" (%,+-48"8, %)

E+( " 04+(=/484H(6, 5> $X( " (0, +(468, - "*C+$, +( 84( Bd*4#s4+( 5" #4*" +)( E* (-154*" ("(5CH(
HIB-A(>"P4*" (BA(BAAHH " (A+(AS H(+AX(HMA+S" 8, F " "(H/BA* + ,+(4645-0 , +(4#(1" (U$4*" $/+" (
HIA(S/4+3" #(675, (1, +( - " 8*4+(~/ABAH(*AB/6IX(0,+(6 ,+5,+(BA(—"*" +i$i+ 5, (40IS" #8,, (#48, +(
6,8 5™, (6727 (= "FHS R ( 1-, X 4450, 6 J--0424%( 48 "0( KLLMVI( #48IN6" #8,, ( 4#( 40
5, 5448, ( 84( 1" $45-,*" 8" *4-*,8/6819" ( 6/"#8, (%" "( SA#,+( - *C+$, +( 1 --0024%( 48( "0i(
KLLMNG( *4" 010" #8 , ( /4" ( " 610" ( Wh244H4( 840(#18, ( 119:+$4( 48( 023 KLLPN( , ( /$4060" #8, ( 4#( 0"
6, #+$+/6617H( B4 #8,( 5S4 ) 9424$"1( 6, #( 6, 5-/4+$, +( +46/#8™ %, +( H/A( "65Q"#(6, 5,
*-AUAHSA(1 10" R(Y(S"+ , #(KLTUNYE/A? , (B4(-*, B/618" (1" (HHAA+S" GLTHI()" (4+$+" $421" (BAAAHHO"
SC+( 4K6" O +4*."( 84+ (0" X( B4MHH " +( H/A( ~4*5I8" #( 8i+ SI/IX( 41 15-"68, (#4?"H9,, ( 84)(
TICHS, (AH( 07 (+/-4*UAHEL" ("( A 6*A6ISIAHS, ( 8A(0,+( ~I6%, #4+2 VI( " 616”0 Sid#$, (84(0,+(
—46% , #A+(—, 85" (+4¥(" (A, *5" (SC+HBI468" (BA(48/61(1" (HSAH+18" 8(, (672 (=" +i8™ 1" (84(0, +(
—460, #A+(1HAA+S" 8 , +(1 1 OGL+SA(A8( " LI(KLLPYY(

Y (~46/0" (A, *5" (B4 " 616" 0" SIAHS, (%" (+18, ( 84+651-$" ( 4#( 40 SQH6 I X** 2 (IKLTMN(%" (
= f 848, (HIA(0, +(SQHE , +(*A5/A04#(0" +(17+9" +(84( 145948 () +~1) BA(1, +(~i6% , #4+§(*02 , (H/4(
045" (40( 5, 5443, (#, (%" (+18, (*4-, 5" 8, (4#(, § +(4+ -AB14+(84( " 94+)(X** 2" (IKLTMN( >+4497(
CAH/AY* +(07 49" +(SA( 15064 £((+ -2 AH(=I6% , #4+(BA(SQHE , (H/A(84+" —"*46." #(*(0,+(~ 6 , +(8."+(
“(HIHO"( AHE HST( 079" +( BA( P H( $"5"Y, (6,5, (07 +( BA+6XI-$"+( AH( ,$*" +( 4+-46i4+( 84(
T AR B A4(BA(0T (SIS (0, #T (VST +(A0IBAHEL" +(HEBIHABS™ +(0, (049" % #(* (- , +$/0"{(H/4(, +(
SQHE , +(*45/A94#(1 +(0" 9" +(8A( 18U&"£((+-184(), +(~16%, #4+(BA(+/(#8,2(1 , 5, (,>+4*97(4l(
5i+5, ($i-, (84(6I6" $464+(4#(~16%,, #4+(840(%, +-48" 8, *("(84(Z,*8, (=16, (1,8, H(X*" 2" (IKLTMN(
+/HT(HIA(4+34(6, 5 ,*$" Sid#S, (840( SQ+6 , i H/4(*48/64( A1(*14+? , (84(5,*$" 18" 8(84(1, +(
460, #A+( =, *( VHURTEQ) +-0i( -, 85" ( +AX( J#,( 8A( 0,+( A"6S, 4+ H/A( %"( A*9,*4618,( 0"
A4-464" 110" BUTH(AH(AN(/+ , (BA(4+$4(% , +-48" 8, *(- , (- "*$4(840(Z , 8, (=16, (1 ,*$,

103



UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

0(, 3<A819, (ZAHA*"(BA(4+$4( 1 " - $/0, (4+(4+$/81"{(4)(6, 5- , 8" BIAHS, (BA(*45, BITH(BA(1"*9" +(
BA(D, +(>PHE , +("(BASA I H(+4( ; AHANGL" (-, *(1=/"0(" (0, +(~46% , #4+(840(%, +-48" 8, *("(* (0, (
TS, +(B4(6*. "U(B , +(, <AHO ,+(~"HB/0" *4+(+ , #I(DE(6/ U6 " H(0" (~*49" 1AHBL" (A(HS4H+H8" 8
BAI(="** HISHS, (B4( 18Uk H((+ -2 4#(0, +(#8 , +(84(>+16 , F(GE(BA+6* ;15416 , 5-,*$" Bid#S,, (84(
45, BLTH(84(07*9" +(84( 1" #() +~IF(HE(49" 1/ " *(+i(4+(/#(6, 5- , 3" BI4#S, (81=18,, (%" 61" (0, +(
460, #AH (=%, =, +(, ("6, 8, (0, +(-46% , #A+ 4+ AHSA+ (AH(ANHS,, ("(NE(" #" LI *(+U(A)(- " *" H8+ 5
BA( VU™ ((+ -2 SIAHA( /H(15-" 6%, (H4="$9, (+, ;*4(A)(6*ABUSIAHS, (0" (+/-4*9U94461" (84(0 , +(
—16%, #4+(84(#8,,

1#5968" O (%

*t,t,)= . % /7:0")1.)123%()

K/ H34(0, +(5, 48, *4 ,+(84(0, +(#48 , +(84(=7+16 , (8/** #34()* +(6* 5" L"+(GMDGNGMDH(**(GMDHY
GMDIF(D, +( ~i6%, #4-+( 0/4* , #( ktt+-4661, #7 8, +( 678" ( GNH( 8."+( - "*"( BA$A6$" (0" ( ~*4+4#6L" (84(
0749 +(+/ ;6/5AHA" +(, (56" +(84(*45 , 6LTH( A(AN($4=/5AHS, 1 #(6" 8 (UHS" (+4(*4=4t$¥7(0"
487 8(84(0,+(-16%, #A+(0460 , +iTH( 841 ~454%( /49, (P(8." (ME("(40(#254* , (BA(~i6%, #4+(4#(4(
H#18,("(0 (4+-4614(" (0" (Q/A(-4*34#46. " #(094%(1 " - $/1 , (GEAR ™ 5 ; ASH(+A(*4=1+§*7(40(84+Si# , (B4
BAN#S., (04TIS, +, (, (07048, E("F(AH(A)(6"+ , (BA(0, +(#8 , +(ATIS, + , +FANH?SA* , (B4(-16%, #4+(Q/4(
04="* #( " (0, +(U(8." +(84( 48" BYV( -"*$1*(84(D, +(8"S, +( BA(~*A+4H#61" (BA(0"*9" +(, (5" *6 " +(84(
A5 BITH(AH(0, +(-16% , #A+ (+4( " #" UKIT(07 (—*49" AL (840~ "** +igi+ 5, (84( 1 HU&"H((+-24#(0 , +(
HI8 ,+(84(>7+6, F(4+81578" (6,5, (40(~ , *64HS" A(BAHS, +(i#4+$" 8, +(+ , *4(41(S, $" 0(BA(#8 , +(
6, #( —16%, #4+(84( ") 54#, +(H(8."+(84(48" 8) VBAGA+H 8/* #34(1" (6" 5-"L" (GMDHNGMD IF(+4(
§,5" %, #(8"$, +(BANH25A* , (BA(1" 0™ +(~ , H(~IBWTH(~"*" (49" 1/ " (1" (H$A#+18" B(BAI(-"*" +i$1+ 5, (
"(" (QFS(4+-A6IA( " 1468”5 "1 0(#?54* , (BA(1" 29" +(~ , H(~IBUTH(+A(A+HST(6, 48" #8, (17 +(17*9"+("(
0"+ 576" +( 84( *45, BITH (0" +( 6/ 14+( -4*5"#ABA( ") SA#,+( /H{ -"*( BA( 8."+F( 12 I *Hi#t,(
AT BLTH —A* H IENWA(S, ST(#,8" (84(0 (/546" 6K7H(8A(0" +(07 9™ +(="*" (#, (+, ;*44+H5"X(

(

(

("
(

A4SA( HA5A% (6, #( 1"+ 56" +( 84( *45, BITHI X" *" ( B4 Si#" (1 (1#S4#HS" SF(+4($, 57( 41
5+ 5, 6484%, (Q7A4( =***( —*A49" 14H6L" 0 +4( 6, #+i84%"* #{+70, (1, +(#8,+( Q/4( “06"#I™* #(*(
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

S54#,+(0,+( 2(8.7+(84(48"8(84(0,+( 6%, #4+)( ;,8,+(0,+( —16%, #4+( 84( 4+8,+(#8, +(</4* , #(
-4+ 8, +("(+4(04+(L8L7(40($" *+ , (+6=/t4#8 , (40(-*, 648i5t4#S, (84 +6*1-$, (4#(40(1 * -.$/0, (>

27 BASAG#H( 7 ( AQL+$AHOL" (8416, 5-,*8" BIAHS, ( 84(*45 , 61TH( 84(1"*9™+( " +i( A+$4( 4+(
BIHI=8 , (—*A<A*AHIASAHIA( " (1, +(~16%, #A+(=* , =k, +( , (+A(8P=4(= , *(1=/"0(" (5,8, +(0, +(~16%, #4+(
A AHSA (AH(ANHAB , (+A( " #7UB™ % HO(DE(D, +(*4=4+$*, +(BA()" +(OUHS"™ +(8L™ 1" +(" (0, +(#48 , +(4#(0 , +(
F/A(+4(8AS4687(0 (~*4+4H6L" (BA(17*9" +("(+/(84+ " =" XIBLTH(~ , +$4*, (" + , 61" 8" (* (0" (" - "617H(
BA(IA+, HAH(, (616" $164+(4#(0, +(—I6%, #4+(BA)(#8 , (HANUBAHEL" (HBI*468" (+15H " *(* (0" (/$UiB" 8" (
= (1 =" (DIKLENSE(1" +(5S ™ 6k, #4+(84N(6 , 5, *$" SIAHS, (B4(0), +(" 815, +(84#8* , (BAN(#8 , (Hi24)(
0,+( 084, +( BA( 8., +(6, #( ~16%, #4+(BA(L("(K(8."+(84(48"8(/+* 8, +(4#( 40 1 *~.$/0 , (MES("*( :E(
Q5" 61, #A+(" 8i6L, #"14+(BAHS* , (BA(HS , +(6 , #(~16%, #A+(i#kA+$" 8 , +(HAIBAHEL" +(BI*46$" +E1((

27+ (8, 6/ 5448 H(4)(6, 5, " SIAHS, (84(*45 , 617H#( 84(1"*9" +( 84(1"HIE"E()+-2( -, (- " *$4(84(
0,+(* 8703, +(+A(/SUWIB"* , (8, +(B4(NOHG , (F/A($A4. " #( -16% , #A+ (1#<A+$" 8., +(H " (P(L(~46%, #4-+(
JH#,(- H(#8, E(8/*" #34(0"+(6" 5-"Q"+(>RD>S>RD: ("(>RD 1 S>RDLYT , +(B4(4+$, +(1(~46% , #4+(4*" #(
BA(NOHS , (""(%" U. " #(+8, (H<A+$" 8, +(4H(+/(#i8, (8A( , =4IV, +(>(~46% , #4+(84(; ,*8, (216, (
1,58, ("(D(8BA(; ,*8, (34H#A=18, (</4* ,#(§*"+0,6" 8, +(" (#8,+(84(8, +(4+- 4614+ (HIS-W$H6 " +(F/4(
SLAHAH(/H7 ("08" (~*49" 1AHEL" (BA(~"*"+ISi+5, (BA( 1" KUK E((+-0(0" (38, #" (1, SOH("(0" (1 "0" #84"
X**#8AY Y/ 4=, (84(>L( %+ AH( A(#8, (BA(/H" (BA(4+8" +(A+-A614+(</4* ,#(BAI/AIS, +(* (+/(#8,,(
KU (0 ZBASWHG( +4( $7+0,67 %, #( 8%, +( >( -16%, #4+( 84( ; ,*8 ,( 34#4=H8, (i#<4+$"8,+(6,#(
" H((+-2(B4+BA(HIB , +(B4( 1 "0 HBH" (X*" #BA(" (#48, +(BA(NOHE , (Y , +(~I6%, #A+(1#4+$" 8, 4(
SO HAUS" S, +(B4+84(+/(849 ,1/6LTH( , (" +0, 6" 6iTH#("1(#8, (B4(NOHS , (%" +$" (F/4(S, 8™ +(0" +(
0759 +( </ 4% H( *45, 98" +( /+"H8, (/#" ( 5I6*,6W5S"*" (6, #( 148+ it [, +(6,#46$" 8" (" ( /#
=**U"8,*( 8I=i$"0( 84( 9184, ( HPNSTRR( YISAN "$/#86™ S+EN Y ,+( %84, +( </4* # "#"UB"8,+(
— HSARL, DA - "+ (BASA6S™ (1, +(A94HS, +(BA(*45 , BITH(BA(1" *0" +1( ZH$A+(84(6,, SAHB (6,
0" (<US" BLTH("(1/4= , (8A(>L(%+(84(0" (§+"+0, 6 BLTHI(+4(6, 8™ UIIB™* , (0" +(0"*9" +(""(5"*6 " +(84(
*45, 6L TH( BA(-16%T#(<, 60

*,+-) . " /8(4()01)023%())

2757 (497 0/ H(+( /U, ( BISAAHEL™ +(4#(07 (49" VAH6L" (BA( =" *"+iSi+ 5., (4#54( "Q, +i(+4(*4" UBT(
JH7 (/40" (487 65" (84( 1i+%a*( 27" (4970/**(17 (~, +lUMA( ™+, BL" 6LTH(4#5°4(0" ( , 6/74#64™ (84
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

ST, (=R ST, (g < #,( -T S8, ( (>N (4N 5,544, ( 84( 1°( $45-,*"8"(
*4-% 8/689" (4H#(O/4(0,+(%/49 ,+(46), +i, #7* #=(+A4(*4" WAT(/#(BCD(6 , #(8i+$HE/GLTH(ER , S1°(
“(F/HEITH(BA(AH" 64(0, GIS:(8 , #BA(0" (9" 11" EVA(*A+-/4+8" F/4(0" (, 6/ 461" (840(="*"+1$1+ 5, ("(0"
48168, ** (F/4( 4)( 5, 5448, ( 84(0" (45—, %" 8" (*4-*,8/6819" ) C* ($45-,** 8" +4( BION8I7( 4#
ED, @/4+( 84( <>( 8.7+( (678" ( #8, ( F/A( "+GH#"8,( "( 1,+( E),@/4+( +AGHH( 40( 8."( 4#( 6/4(
AB0,+1, #7 % #(0,+(%/49 , +(:8. (>(BA(=16% , #4+70(1 ™" (49" 0/ " X(+U(AJWSA(/#" (" + , 61" BT H(AHSA(41(
HHSA | (SA(H8 , +(6, #{—16%, #4+ (8Lt - | HIEIA+(="** (HFA+$"X("(MI(HHSA* , (BA(HS , +(#F4+3" 8, +("
0,( 077G, ( 84(07($45-,*" 8" (*4-*, 8/689" (+A4( *4"MAT( /#"( 6,407 Bi7H( 84( K-4"*5"#)( 1"**(
49”1/ " H(+4(AJi+S. " #(BIFAXAHEL" +(AHSHA(0" + (FA8" 8™ +(="*" +i§" 8™ +(""(H, (" *" +18" 8" + (4H(M($i45- ,
/A" +GH* #(0, +( "8/18,+( " (" 616707 X " (0, +( ~i6%, #4+(*4+-463 , (84U SI45- , ( @/ A(4+$/%4*  #(
BAHS* , ( BANHS , ( +A(*4"WAT(/#" (~*/AE" (84( 1 KA(4XFIBT(0" (#,*5" 08" 8(84(), +(*4+8/ ,+( "
§ OL+(84(0" (~*/4E " (84(K%" —&* , NNKIO(:K%" —* , (" (NUO=(<PQRY("(0" (%, 5 , 648" +$i618" 8(" (§* 9L+ (
BA()" (<*/4E" (B4(S " $04%3(:S " *04%$:(<PTL22(1 %" (49" 1/ " *(H(AN(="*" +iSk+ 5, (BA(#81&" (§)+-2'$/9,
JH(AFABS, (+, EXA( 40 6*A6LSIAHS, (84(0, +( ~16%, #a+(+4(6"06/IT(0" ($"+" (B4(6*46I5i44S, (84(0, +(
—U6%, #A+(BA(HS , + (HFA+$" 8, +("(#, (44578, +(6, 5, (1" (~AHBIAHSA(BA()" (4G 4+iTH(84N(~4+ , ("(
074G , (BAU($™*+ , (AH(F/HBITH(BA()" (48" 8(:4H#(8. " +)(AHEA(1, +(8." +(U("(V(BA(~i6%, #4+(:8." (>(;(8." (
BA(A6), HTHN(14+4(" (B/4(0 (6/+9" (BA(G*A6KSIAHS , (+IC/A(/H" (F,*5" (+IG5, 184" (4#54(), +(8." +(
T("(V(40(6*46L514HS , (4+( " -*, 5" 8" SAHSA(MHA" 1( (WA DX*6 ,5(U>>P2( 1"*" (40(6™+,(84(0, +

(
HIB , +{IHFA+$" 8, +(+T), (+A(/SIA™ (0, +(~16% , #A+(AH(), +(@/A(+A(S/9 , (64*SAA" (BA()" (HFA+$" BLTH(
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

F* 20" (LOAN"*" +i$i+ 5, (84(, Al 51/++ —((AH(8 , +(BHPE+6 , (4#(1" +(45- ,** 8" +(*4-* , 8/689" + (NSONDNSOV("(
NSOVINSOPAAA(#BIG" (1" (49" 14H6L" (B4(-"*" +iSk+5, (6,5, (40(- , *64H$" TABARS , +(6 , #(" (54, +(/#(-16%TH(
6, #()"*9" +(4+-468, (16, $" D(BAHS , +(K/A4004Q"* , #(" (S4#, +("0(8." (V(BA(48" B(84(1, +(-i6% , #4+L0" 046%™ (84(0" (
460, +iTH(BR+($45—*"#" ("(0" (>46%" (B4()" (~*154* " (i4+$" BLTH(, ;+4*9" 8" (6, #(1" *9" (84(, A" .5/ (+~J4H#(#8,
84(20+16,

FA45-,*" 8" (*4-*,8/6819"( NSONDNSOV( ~ NSOVDNSOP(
\*49" 14#61" ( P1LBJ( WPLNJ (
118+, #0"*9"+(F, $" 084448 , +( O0(MNV( OB((NB(
_46%" B4 (XS4 (46), HTH( SPAON"NSON((  OWAONANSOV(
\H54*" (#A48" 6L TH(, ;+4%9"8" SBAON"NSON( ~ OL7ONANSOV(

6, #(079"+(2, +4*9" BITH(BA(1" *9" +<)(="+(5ABIB" +(8A(6*ABISIAHS , (>/4* , #(~*, SASI" 8" +(4#5+4(
0, +(~16%, #4+(84(P+6 , (BA(/H#(5i+ 5, (#i8, UA4(6, 5-"*7(0" +($" + " +(B4(6*461514#3 , (84(-4+ , ("
87 ("(A0( =4+, (8. (B(BA(" (#1878 +( " *"+1$" 8 +("(#, (" *"+1$" 8" +(6 , #{ /#" (~*/4 ;" (#,(
TR SCHHE" (BA( P T HEDESHA Y F, 8" +(0" +(=*/4; " +(o/ 4% H(*4"UG" 8" +(6 , #(/#" (6, #L" #6" (841
HEJU(="+(=*/4; (448" 8486 +(>/4* , #(149" 8" +(" (6" ; , (/SNC" #8 , (4(-"K/4$4(4+$" 8.+816 , (3L
MAH{TH(NIOOP( (D, +( QHRB , +(>/4* , #(*4"NG" 8, +(6, #( 40 - " K/ASA(84(-* , 64+ " SIA#S, (P*R6, (
QQ-0,8N(="*"(3(:3(1 , *4(F4" BL(NSOP<(= , +(*4+/18" 8 , +(+4(Q*">i6"*, #(6 , #(81* Q*" 5" +(84(6" " (
SR (0, 4(970, A4 (i, ¥5 8, +(+ , ()" (SA8L" (U4, H(4+5RH#8™ %)

P'H#%&" ()*+, -

"O*t,-.-/060/1 "+ 23+, 404" .50/+/$(+35:502"/:23: 6 7/18""+

=*( —*49"04H61" ( 84( A" .5U/( +- AH{ 1,+( #8,+( 84( P+6,( B/ HIA( 1"+( $45-,*"8"+(
*4-%_ 8/6819" +(NSONDNSOV(""(NSOVONSOP(>/4( 841 IWLH(I(:5(X( 10<(""(#, (9 {7 (4H#$*4()" +(5i+ 5" +(
/4% 4v°65*( de Fisher: x" X( OLHVL( Q X( OLf ${ X( SINAI( F* 50" ( 110( =" i#$4#+18" 8 84(
463, - "+ HSIH 5, (+A("H# NGT(+ 70, (4#(0" (6" 5" [" (NSOVONSOP("'(+4(4#6 , #$+7(K/4(>/4(84(OHLS(U(
VLH(0"%9" +(—, {(#48 , (:5+X(OP<I(=" (i#$44+18" B(B4(46$, =" HSk+ 5, (-, {(~6%T#(84(P@+6 , (>/4(84(
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

S (<(=31(0749" +(>20( ~i6%, #A+(A#( AB(#48, +((""(84(L;2(<(@;D(0" 9" +(~ ,  ~16%7#(84(E , *8,, (FI6 , (
1, %5, (5B( —i6%, #4+(4#(B(#i8,4CX(G, (+4(6/4H5" (6 , H{ AN *AH+$* , (BA(HSAH+18" B(84(-"*" HE+ 5, (
BA( 2( 8, +( -"*"+8"8,+( 6,#( E,*8,( 34HAHHS, ( -, *(1,( 1/A( #,( I/4( -, +IKIA( 4+85" % 0"
LHSA#+IB™ B( AH( 0, +( ~16%, HA+(BA( 4+8" (4+-46142( G, (+4( , K+A*9T(/#" "+ , 61 6LTH( +HHNG"$9"
AHSA(0 (6774461 (BA(-"*" S+ 5, ("(4)(5, 5AHS, (84(1" ($45-, ** 8" (*4-*, 8/6%9" (4#(40( 1/4(
0,+(%749,+(460, +1, #** HOLINUA+85" 8, (<(PAPH(Q=;==BA(<(=;=0A; 1 (R(zA;("4$t=:S - TUIH/*" (
LIACHVIRHABK ™ H , ;(+.(A(4H6 ,HST(/#" (" + , 6L BLTH(HHHANG " 59" ("(—, +iS19" (AHS*A(AI(FNS4*, (84(
H#18 ,+(6 , #(—I6%, #4+( Bl — , HIKIA+H("(AVFNSA* , (BA(HS, +(i#)4+8" 8, +>6 , #40" BITH(BA(V-4"*5 " #](
H(R(=;12;("R(=;==0;( HHR(ABT(UEH/*" (1280

PhTe()*+""*,-.+/01-*3104,0+*2/3 14104 . ,5.6¢

PH(0" +(UHS™ +(8L™ 1™ +( (0, +(#48 , +(+4(BASABS™ * , #(AH(-16% , #4+(BA()" +(?(4+-4614+(0" 9" +(1/4("|(
L85, (8.7 (#, (448" K™ #(—*4+4#34+ (" (4#(+/(0/H™*(+4( , K+4*9" K" #{ Warcas de rewocioY _(UH/*" (

100 " ("(KCU P48 +( 546" +( /4%  #( ,K+4*9" 8" +( 4#( B?( -46%, #4+( 84( NW+6 , (4#( @=(#8, +:(AQ(
—i6%, #4+( BA(E,*8, (6, ( 1,5, 4#( L(#8,+("(1(~I6%, #4+(84(E ,*8,(34HAHHS, (4#(1(#8,+(
XBASY+;( +4( ,K+4*9™* #( 556" +( 41, +( 1( ~16% , #4+( 1#14+$" 8, +( 1/4(3/4* #($"+0,6"8,+(*(
8, +(8A(NWHG ,2(ZAMHSIB/ S, (%, ¥ +(84+-/ [+(8A(1/4(0, +(~I6% , #4+(1/4% ,#(6 0,68 , +(4#() , +(
8, +(B4(NWHE , (4H$*A(A0(\ 2 (A== (84(0"+(0"*9" +(%" K. " #(84+" =" *4618,, ("(+4(, K+4%9™* . #(0" +(
546" +(84(*45 , BITHAH#(" (-AL(P+$"+()"¥0" +(J/4* , #H{(*45 , 08" +(A#(/#(4+$" 81, (5/"(-*46 , NS 4(
+/(6*A6LSIAHS, o -, X0, (HAHA*" 16/ #8 , ( SIBAH( /#,+(- 6, +( BU.5AS*, +)(VT0, (4#( /#,(84(@\(
HIB,+( =" *"HG" 8, +( +4( ,K+A"* H( 2 1719+ HE#84+(>" —*, 15" 8" SAH#SA( = ( 650( 4#( /H(
6% T

M, (0084, +("H# U8, +(5, +§***  #{ 1/4(0, +(NW+6 , +(84+8t™*  #(4#( ~*, 5A8L, (40(B=;=(<(::1(1(
>T(R(AB(#48, +(6 , #( ~16% , #4+(84(B(8. " +(84(48" 80("(41(:B;2(<(=;=(] (> 1 (R(AS(S , +(6 , #(~i6%, #4+(
84(S(8. " +((BA(SI45-, ($,$"(BAHE* , (BAUHS,, (™ ("616 ™0™ (" (0, +(~16%, #A+1(G , (/K , (BLA*AH6L" +(
HIHHLIG " S19" +(AH(AV(SIA5-, (84+8#" 8, ("1™ 616" 0" SIAHS, (AHSHA() +(HI8 " 8" +(~"*"+i§" 8™ +("(#.(
TR ST 8 +(6, (T8I, 16(+-2 4#(4)(8." (B(84(48" 8(>-(R(=;S@;(HIR(A®;("(R(=;B2T(UH/*" (122" C;(
— 4% (+4(AH(40(8. " (S>-R(D; 1A; (HUR(AD; (" (R(=;=A = T(UIH/** (L12KC(84(48 " 8(8A(1, +(~46% , #4+2(PY((
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

Campana
® 20122013
® 2013-2014

Parasitismo de Philornis sp.

T L L Ll
15-Dic 01-Ene 15-Ene 01-Feb

U/ (LU= HSHS (BA(1 SR H((+ LA , +(BA(> 2416 , BARS , (, (=" *" +18" 8., (KBS , (=" ** +18" 8, 0(" {,
0"*;,(B4()" 45~ , % 8" (*4-*, 8/6819" (1 (E(F<DUG" (HA6%" (BAVLS , (4+A0(8." (1/4(), + /49, +(460 , +L , #" *, #(6E(8."
A(BA(-L6% , #A+DUG, +(-/H#5, +(*, 1, +(i#816" #() , +(#18 , +(84(1 " (45—, ** 8" (*4-*, 8/6%9" (KA<KLKAM("(0, +(* N/04+
),+(#i8,+(840" (45-,** 8" (4-*,8/6%9" (KA<MLKA<OY(

a) 2012-2013 b) 2013-2014
104 10- A
/ \\

8 8 ,/ \‘.‘
« 6- 6- /
o
el
= 4- 4-
+H

24 24

04 : . . 01 .

15-Dic 01-Ene 15-Ene 01-Feb 15-Dic 01-Ene 15-Ene 01-Feb

~#- Nidos Totales ~#— Nidos Parasitados

4 /% (LKAPRS4* , (BAS, +(8i+— , HIQUH (=748, +(*, 1, +D"(H?54* , (BAHIS, +(="*"+i§"8 , +(6 , #(1 %8 #((+ -
B-/#8, +("N/04HD(* (0, (07 *; , (B4(0" ($45-, *" 8" (*4-*, 8/6%9" B " D(KA<KLKA<M("(QD(KA<MLKA<OX(G" (H46%" (841
H8, (A+(A0(8." (17400, +(6/49, +(460 , +1 , #** , #E(8." (A(BA(-16%, #4+D)((

(
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DU () i, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

(b)

©

SE2/%" (LIQ(1 868" #0)+ ({0, + (18, + BAABHE , 10" DA™ *6 " +(B4(45 , BLTH#(84() " *9" +(A0L8AH6L " +(#81*46$" +)(+4E" )" 8"+
6, #(FIAB%" +( ;0" #6 "™ +(4H(-16% , #4+(B4(G, *8, (HI6, (1, %3, C-*154%" +(8, + (51 2444+(84()" (=2 /44*8" D" (AB+6 , (($4*64*"
15" 244 84+84(0" (k=2 /44*8 DN C; D HK6UT#(84(G, *8 , (3444748 , (84(J(8." +(84(48" 8(6 , # (KL (0" *9" +(84( 1" 4" ¢() +-'
=% OUHAHSA BA(JHHIB , (BA( 1 " 1" #BXL" (M*" #BA(: JAF/ A4S " +0,6" 8, (" (/H#(#(8 , (BAABHSE , IN* (15" 24#(" (1 (1=: /i14*8" (4+
Q0(~R6UTH( " #54+(BA(LHS* , 8/611, (“)(HLS , (BAABHS, (8, #BAMHA(, ;+4*9™ #(0™ +(1"*9" +("()" (5" 24#(* (1" (84*46%" (4+ (840
5i+ 5, (-L6UTH(KOU+ (B84+-/P+BA(1" 6 +0, 6" 6LTH#(8 , #BA(H AO4H(1 " +(5"*6 " +(84(45 , 6L TH(BA( " (6" ;4="("(#, (+4(94#(" +
0" *9" +(840(* 0" (=2 /44*8 " (A4 BAH6L " (1#81*46$" DI(COD(+ 46/ 4H6L" (BA(*A5, BLTH(BAD ™ 9" +1(>,$, +)(1 " #IMk™ () *+4# 1

(
(
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

a) Dia 4 b) Dia 8
R( I7( 11
L ]
75- 75-
o
o
c
o
E 50 - 50
o
<
o
a
E ’
QL
P
32 L]
25- 25-
‘ .
0 3 0 i
Parasitismo

0UD/** (LIRYK , *6443" SABAGAS - , (A AUHRA (1 , +(CA+16, (" 616" 0" #8,, (" (0, +(~46%, #4+(*4+-46$, (BH (45~ (
AJA(4+S: HBAHS | (SAHS , (H(HIB™ 8 +(="**+IS 8 +HIN[ [, (= ** +18™ 8 +{TI(6 , #(1 88" #((+-2="*" (0, +(8."+(" I
R("(2U(Q(BA(48" B(BA(1, +(~16%, #A+I(B, +(HADA* , +(+, 21" +(6" " +(*4-*A+ A" HANHADA® , (BA(S/4+5** +1(

6/4*%,(84(6" 8" (~I6%TH#(8:#8.,0,(9/48" ("(5, % #8 ,04(" (0" +(6, #(+/(~16 , A<H6I/+ , (4" W>T(4+8"
20+A/48" (4#() (62 5"+ ("(-"*484+(841(#8,,

B, +(C@+6 , +(8IIDIA*, #(4+$4(6, 5-, " SIA#S, (" (0" +(E(4+-4614+((+I#(5 ,+$*" *(~*4F4*4H61" +(- , X
"ID/#" (84( AN+ 1,5, (49UB4HEL" (8*46%" (8416, 5-, %" id#S, (84(*45 , 1TH( BA(1" 9™ +=(+4(
FOS ", (0, +( G(#48 , +( 4#(8 , HBA(+4($*" +0,6™ %, #(0, +(-16% , #4+(6, #(0"*9" +(H1(C@+16,=(1(J,*8, (
Ki6, (1,%5,("(L(J,*8, (34H#ADHS I "(0, +(L(#8, (8, #8A(1, +(~16%, #A+(SA%. "#(1"*9" +(HH8" 8" +(
TR ST B I N#( E( 84( 4+$"+( RIS 6L, #a+=( +4( ,2+4*97( 60" ** SAHSA( AZA( 1, +( C@+6,+(
A5, 0U4%  #(0"+(07 9" +(84(1, +(=I6%, #4+(6 , #(+/(~I6 , (HOID/*" (1160(B* (*45 , 6L7#(84(0" +(1"*9" +(
| 2+079" 8™ 4(4#(0, +(9I84, +(6, P4+~ , HBAH( "N II(/H#(~I6%TH(8A(J ,*8 , (34#ADHS,, (6, #(5:+(84(1Q(
0759 +(—*, OAHIAHSA(BA(/H( 8 , (841 "0" #BX " (A/A(F/A(S*+0,6" 8, (" (/H(#8 ,(84(CE@+6,(*(0,+(Q(
8."+(84( 48" 8:(LI( /#(~I6%T#(84(J ,*8 , (34#ADX8,, (6, #(1G(0" 0™ +(=*, SAHAHSA(S" 525 #(84( /H
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

27 L0 (10<)( = 48I8" +(8A(6* 4615448, (BA(-16% , #4+(84( = ;+16,F(2,*8, (816, (1,*5, ("(?,*8, (34HADMS , (AH(#18 , +(
[HB4+$" 8, +("(#, (1#B4+$" 8, a4 +(§"+ "+ (BA(6*ABISLAHS, (1-4+ | ("(5" %+ SO/ 4, H{A+R5" 8 +(6, 5, (0" (- 4HBLAHSA
BA(/#" (*AD* AL TH{ILHAT 0(~ " *" (~16% , #4+(SA(4HS*4(<("(0(8." +(84(48" 8(18." (P(Q((8." (84(460 , +1 74

E+—4604( R4 L1d+( MS.( M8, 741" (84((

165( BA(GHABISIAHS, (4848, 4(  BAHS"8, +( - S TOSHA(

@4+, (IDV(8."( ((FFOMW(PFU( ((=FL(W(PF<( X(Q(UUUF( . %Q(PFO<(

:I;:L&f(’( 2 (B5(VB."(  (F=(PRU( (PO X(QUUYP(-iQ(PF<P(

@4+ ,(8." (O(ID>( SPE((PIZ(  <NFL(W(PFO( X(QUZLF(4Q(PINO(

2. (@&6 (7D (CFLQN(PF<(  ((CRY(W(PF=( X(QUUUF(4Q(PFYC(

B0 2 (IBBVE. Y (<ICWPR(  (<F<MW(PE( X(QUUUF(4Q(PFYC

'UU>( @4+ (8. (0(ID3( SNENGW(UFL( ==FZ(W(UFZ( X(Q(<YF(4Q(PFPZ(
2.8, "+"(ID@8."( ((YENW(PF=( ((YFN(W(PFY( (
34#4D48, ( ?'*+,(|55(V(8-'SU>( (=FP(W(PFC(  ((<FL(W(PFC( (
YL gas, (8.7 (001D “OFP(N(UEN(  CUFC(N(UFO( (

H#I8, (BA(1 "1™ #8H" (§++0,6"8, (" (/H(#8,, (84( = ;+16, (" (0, +(<(8." +("(S>(/H-I6%TH(BA(? ,*8, (016, (
1,%S, (-, OAHIAHSA( BA( JH(#8, (84( = ;+6,(A/A(B/A($*"+0,6" 8, (8/+" #SA(<C(%+( " (/#(#8, (84(
378, 4" (6,55 #(8, #84(1, +(~I6%, #4+($44. "#(1*9" +("(0/4D , (B/4(849/408, (" (+/(#8 , (84(, “IDA#(
E#(8,8,+(01,+(6"+,+F0,+( = ;+16,+(6, SAHG™*, #{ " (+"6" 0" +("*9" +(~, 6, +(SH/$, +(84+-/H+(84(0"
1", 8/66074( B4(~I6W%TH(AHAIS, (1D /** (1165

S8 )+, (H. /071134, (451-+06181 . "

K, +( —46% , #4+( BA( = ;+i6,("(2.8, (@6, (1 ,*5,(84(0, +(#8, +(i#B4+$" 8, +(6 , #( 451-+0621(+~(#, (
5,487 % #{ SIBA*AHEL" +( AH( A0 6*A61544HS, (*4+-468, (84(1, +( 6%, #A+(—*, OAHHAHIA+ (BA(#8, +(
#, (1844878, +(127 L0 (120U, (+4( , L+4%9"* , #( S/ 4*$4+ (#1(*48/66LTH#(BA(H8" 8" (" (6" /+" (84()"
[BA+$" BLTH(AH(), +(<N(HS , +(84( = 36, (8, #BA(+A(*ADI+$7(-"*" +§i+ 5., (

(
(
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

V006" () "6+

- * (<*49" DAHBL" (BA)(~"** HSk+ 5, (BA( 1 HUE"H((+ ~L(AH(H8 , +(84( 5 <HB , (/A(5"" , (1> @(4#(1"+(
$45- %" 8" +(*4-*,8/6%9" +(A?BACA?BD(""(A?BDCAPBEL(FA( , G+4*9" * #{A94HS , +(84(-"*" +§i+ 5,
"(0,( 07, ( 84( $,87(1°( $45-,*"8"( *4=*,8/6819"1( 1, ( J/4( +/HA*4( I/4( 1*( $45-,*8"(
*4-% 8/6%19" (B4 3 <6, (+4(+/-4%~  #4(6 , 5-145" SAHSA(6 ,#()" (B4( 1" HUk™((+ -2 AH(A)(K*4" (84(
4+$/81, ) LBASK+|( 40 #<54%,( BA( #i8,+( -"**+$"8,+( " /SAHST( 6, #( 0" 6'#$&8'8( 84( #8,,4(
8i+— , FHGIA+("(0, (0", (BA(0" ($45-, *" 8" (*4-*, 8/6%0" IM+S, +(*4+ /18" 8, +(" -, " " #(0" (Hi- 784+
BA(I/A( A0 5 <+ ,(4+(/#(%,+-48"8,%(6, 5<H(84(1"(5,+6" (1"HU&"#((+-1((: " (~*49" 14#61" (84(
STRSHS, (84(17 (5, +6” (1 HIRTE((+-0( , G+A*9" 8" (4#(1, +(H48, +(8A( 5 <HB , (AH(4+$4(5" G™N, 1(+4(
AHE/AHS (BAHS*, (84(0,+(*4- , $4+(BK+( ™08, +(84(0, +(8" G I, +(*4" 010" 8, +($"#5, (4#(1" (0, #" (84
MU 0(6, 5, (BA(" (P*, Q61" ( 84(Q/4# , +(Lia+(4#
3 G/==488i( "(34G , *48" |(A?215( T/t H" I A?2US( L#S, #" 00( 4$(* I A?BBS( FAH/** ("(34G, *48"|

(
(5 (
(
A?BBS( T/, H*( "( 34G,*48" I( A?BAS( V/, 5.4H/40( 48("(21( A?BES( IG™X40( 48("(21( A?B>Y2( MH( 0, +(
4
(

§,+(%, +-48" 8, *4+(RV , 74(48(" 12I(A??>S

S G, +(*4 010" 8, +(4H()" (5" (0, #" (BA(4+S/8L, (4#(,§, +(h, +-48" 8, *4+1(1" (-*49"14#6L" (-/

544, *1(DU@( 4#(07 (1" 0" #84" ( [*" #84(R3 " G/==4S8( "' 34G,*48" I A?221Y("(A>@(4#(41( 1 "*84#")
1, S<#I( 1)80)8)* 965" ), ) RFAH/* ("' 34G,*48" I( A?BBYY VA( $,8"+( 5" #4*" +1( -"*"( 4+8"+(
6, 5" 6L, #a4+ (%" G*. " (I/A( SAHA*( 4H(6/4H#8" (I/4(0, +(~154* , +(494#S, +(84(468$, - *" +1$+ 5, (
K- %58, +(RAHSA(WHA+ (BA(# , AIASCHA("(BI6IASGAY(+ , #{K+($"*8. , +(I/4(4(6 , SidH0, (840"
S45-,+" 8" (*4-* 8/689" (84(4+S,+(%, +-48" 8, *4+( CAHSA(+4-SIASGHA("( , 63/GHAC(R3 " G/==4%%i(
"(34G,*48" ( A?215( FAH/*" ("(34G,*48" | A?BBYY( P, (0, ($"#S, I( 4#( 4+8,+(%, +-48"8,*4+(0, +(
A%+ (A4S, +(*4-*, 87689, +(84(1" ($45-,*" 8" (4+6" = "#(84I(-"*" +i$1+ 5, (8418 "#((+ -
PLH( A0 6,484, 1( 07( $45-,%" 8" ( *4—*,8/6819"( 84( 0,+( 3 <H6,+( 4+( BK+( $"*8."( R4H$4(
#, UABGHA(" (50, YI(** OTH(~ , 507 (6/70(0, (IS4, +(—I6%, #4+("" (4+SKH(A\-74+$,+(*0(4+H , (
BA( +4*( " +{$78, +2 FI( +4( $, 5" (0"(-*49"1AH6L" 4HS*4( BIBIADGHA( "( ZAGHA* I A#( #8.,+( 84(
D0" 8 ([*" #BA(41(- " HSH 5, (9" H7(4H#*4(/#(E("(12(@(R3 " G/==48%("(34G , *48" I(A?21Y("
A4 1 BAH (1, S<#( M4 JH{E>("(12( @( " -*,\i5" 8" SAHSA( RFAH/*" ( "( 34G, *48" | A?BBYY(
M+S, +(H<BA*  +(+, H{+ABA#34+(, (5", 54+ (0, +( , G+A*9" 8, +(4#( 5 <+i6 , (4#(4+$4($** G,
D A5 SAHSAN M H" (RBU_EY(*4-,*$7( /#" (~*49" 14#61" (840 B_IA@( 4#(#8,+(84( 5 <+6,+("(

113



UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

23 (<5("0(, A+SABAN+SL, (BA(A+$/8L, (-4*, (" (1 (Bk+ 5" (1" $i8/8I(=+$" (BbA*AH6L" (- , 8. " (BA24*+4
(9" L, HAH(AH(1" +(6 , HBIGL, HA+( " SUMHS" 14+(SHSA(HSL, +(, (AH5*4(* 0, + (AH/H(BHS, (+HSL,
AT (SAS-4%"$/%" ("(0"+(00/94 +( " #/ 04+ (%" #(+18, (=*, - /448, +(6, 5, (>" 63, *4+( " SA4HS" 14+(B/4(
UB0/ " A A" +(BA#+18™ B4+(BA()" +(5, +6 ™ + ((D/8" HIA6(4%( "0 - 5 5 LF(GHS , #4" HHI(AS("025( = 3 113Y((

KA+A(" (B/A()" (~*49" 14461 (B4 188" H((+-2(4#(0 , +(H48 , +(BA(LMHE , (>/4("(§"E(0" (i#54#+18" 8(84(
SURLSHS, (-, X —BUTH /A SAH T (07(, 2+4*97 8" (4#( ,$*, +( %, +-48" 8, *4+( L IEN("( 1 :E0(
07%Q" +( -, ( ~U6UTH( A#( 1 "0"HBH" (P*"#8A( "(3"$,#" (6, DMAE( *4+-46%519" SAHSAF 1, /4 49("1IE(

D IQF R/, S™(AS("UE( =5 100 =+8"+( BIoA*AH6L" +( -, 8% "#( 844 4( *( 974" 61, #A+( 4#(1"+(
6, #BIL, #A+( " SUAHS" 14+(COHS, #1" HHI(AS("0E( = 3 11J(, (" ("0S/#" (84>4#+" (84(), +(LMHE , +(B/4(
—BR.T(448TH( *AB/6I4HB,, (1" ( LbA+$"BITHI K, ATAS-0,E( 1, +( "8/1S,+( -, 8 "#( *45,94%( 0, 4(
W49, +(, (07 50" +(~*4+ 4484+ (AH(A)(5 " $4*." 1(BANHHB , (" #34+ (BA(B/A(~AHASAH( (1, +(~16%, #A+E(, (
"$767H(" (07(5, 46" (6/7#8, (4HS*" ("I(#8, (- "*"(, 9i- , HAX(KA+4(" (B/A(+A(HABAHS #(SU+B" S, 4(
JTRE(G D KU A4$" (V- TOAHE(H (IS4 A+ " HOA(+AQ" 1 HBAA(SH(" + (S 6, HA+(*4 BH" 8" +(+4(
,2+479" (607 *" SAHSA( B/A(0, +( LMHG , +($" S2AVH{i#+-466L, 4" #( " 639" SAHSA( 41( 5" $4*")( 841
H#18,(6,#(+/(-16, (67" #8 (616 0" #( " (0, +(~16%, HA+ 2 =HWS" 64, #A+( " HSA*, *4+(*4" UH" 8™ +(4#
48" = (BA(=*Al=-/ 448" ("(=/4+8" (+4(, P+A*9™* #(, 6"+, #" ISAHSA(S , +6" + 1S4+ " #8,, ("8, ("
—+UHS, +A(AH(A0(-1+ , (84(1" (BUS ™ *" (8AU(BI+5, (4%, (#, (+4(, +A*9T(HIHSME(6 , 5-,*$" Id#S,
"S*4+19, (#I(84(NS-14H" (BAU(#S,, (- , *(~ " *$4(84I(" 8/13, (B/A(+A(4H6 , #5+" 2" (BAHS* , (BAIHS,, (4#
448" (48" -" (BA(6161, (BA(HBIIE " BITH(C 12D *+i#  F(, +4*9" BLTH(-4% 40

A (LHSAHHB" B BA( =" ** HSH S, A#( A0 LLMHE , 4+ +ISH™( (07 (4=, *$* 8" (= **"(41( 1 **84#"
1, SMHE(B/A(>/A(8A(XIL(07%9" +(—, {(~IB%TH(CYAS/*" ("(347 , 48" (= ; N NJ(A#(/#" (H, #" (H8/"8" ("
D 3(<B( 0 +/(BA(0 (H, 4" (84 4+8/84,E("(—"*" (40(=+$, *#titt, (KI#$, (C)*+8"+(, ~+5 . /& (JE(B/A(/4(
A4SU5 " 8™ (AH(XEZ(1" 9" +( =, X ~I6UTH( A#(1" (=, O™ (84( [/4#,+(Gl4+("(Q; (<5("0( , 4+$4(84)(
+HSL, (8A(4+8/8%, (O\2" @AH( 4S("(2E( = ; 1QUA 34+/05™ (00" 579" (17 (BloA*AHEL" (A4 IH84#+18" 84+(84(
SRS, (AHSA(%, +-48" 8, *4+ (84, VU "H((+-1=+S, (~/ABA(BAARHA( T (JH" (—*B4*4H61" (84(
0°(5, 46" (=, *(614%S, +(%, +-48" 8, *4+(, (+/+(#8, +(, (" (6, 5~ *$" SI4#$, +(841(%, +-48" 8, *(B/4(
= BR T H(*AB/BH(07 (6755 (= *T HS MY R/, S (A8 002 s 1 2)(5, 84"+ #(B/A( 188" 4(, (0 . +1¥(

(
/+7(6,5,(60794( ,0>78, %" (40( 5" $4*"0( BAU(#8, ("(B/A( ~*444*4(1,+( 5" $4*1" 14+(+46 , +(84(0, +(
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

H#8,+( 84( 378, #"( 1, 51#( *4+-468, ( ") 5" $441"0( 94*BA( B4(,+( #8,+( 84( ;0</4* ,( =1"H$H'E!
(19)* S0 2,5 4+34( 5,80, 0( 4+( -, +IAIA( B/A( 40 5" $44"0( 840 #8,, ( W/ ( 4H#( 1" (67 <"(
TR ST (" SHBIA( 448" (184" (#, (%" (+8, (AD-0,*" 8" (4H(B4S" NA(%" +$" (41(5, SAH#S, AE"#5, (41
F2+16,( 6,5, (40 1 "*84#"( /+"#( —*H6l-"15A4H#4( 573450 +46 ,( 4#( +/+( #8,+( 64</*("(
34A,*A8" A HIJIN( 12\ )+, ( , A+A*O" 6, #A+( —4%+  #04+>( —4% (#, (" "( 4+8/8L, +( *4"UL" 8, 4(
4 N +/( 6,5 HBITH( "( +/( ACABS, ( +,AA( 0, +( ~"*M+iS, +( BAI( 8., 2 NI N+§, 4t , (28, ( 4+(
6,#, 618, (-, (" <A< H( 5S4 0(94*BA( " (+/(#8,,1(4)(6/0(C/4(84+6%-3, (6, 5., (404689, (-**"(
8i+ S/IX( 17 (6 *< " ( B4( 463, " *M+1$, +( " B4 A" 684%™ +( (10" 0( "(F"+, #( IPQRK( S™ /80 4%( " 02(
IPPIS(A#(+/+(#18 ,+("'(~I6%, #A+Y(T , +($" AU, +(B/A(4+$/84" * , #{A0(ACA6S, (840(5 " $44" )(BAN(#8,, (
C/4* (A 0L 8, +(AH(+/(N4" (BA( B+ SHALBITH( , <t 0("(#, (%" "(4+8/81,+(B/A (49" 0 A#{+i( 40
N+$, it (205, (/4 (5" S44" 04+ (+ASAU" #84+(~ " ** (4" L " 4048 , (4#(0" (L, #" (841(V4 , §*7 16,
B/ A(1#9" 817(*A614#S4 5A#34Y((

(
(

NO(="*"+i51+ 5, (84( , ="+./"8(+ =2 =" *ABA(+4X(6 48, + , (=" *" (0" +( " 94+)( GA(%" #(84+6*.-3, (4C46S, +(
HA< 39, +( +,ARA( 4 6*ABKSIAHS, ( (0" ( +/-4*NOAHEL" ( 84( 0,+( —I6%, HA+( AH( H/BA* + ,+(
%, +-48" 8, *4+( =W4#8%)( JPQR™ i JPQRAK( X/8™#46( "( YI44#8 , C4%i( H1 1 ZK( S4++0( 48(* 123 HI1ZK(
3" A/CCASSK("(34A,*48™ A(HT TLK([A™\AL(4S(" 026 HIIRY(N+$, +( 40468, +(#4<"$9 , +(-/484#(9™ 4™ (
B84+8A4( /4" ( B4, ($™+" (B4(6*46L514#S, (=X/8" #146( " YI4i#8 , CAX( HI 1 ZK( SA++0( 48(* (3(HI 1ZK(
3" AZCCASSH( "'( 34A,*48" i HI LK GA</*"( "( 34A,*48" i HIJIK J/i*,<"("(34A,*48" i HIIH( ,(
S48, (6" #58" 8( 84( 6™N/0™ +( *, U™ +( =X/8" #146( 43( "1 HI1Z>( %" +$" ( /#" (*48/6647+( 84)("Dis, (
*4—* 8/689,( 84(0,+(-"8%4+(6,5,(*4+/18"8,( 84(0"( 5/4*$4( 84(0,+( —16%,#4+( =X/8" #46("(
YO4448 , *04%( HINZK( SA++0( 4%(* (23 HI 1 ZK( 3" AZCCASS( "( 34A,*48™ i HI 11K( GA</*"("'( 34A,*48" (
HIJIK /6%, <" ("(34A, *48™ i(HL JHUE *014+(4C46% , +(04%" 04+("(+/AI4$" 14+(84N(- " *" +iSi+ 5, (#, (™ #
+18,(84$46$" 8, +(4#(0, +(#8 , +(B4(F = +i6 , (B/A(S/944* , #(0™*9™ +2(T" (AD-016 " 6474 SM+(~*, A™ A4
ST (448, (4+(0" (M-18" (*455, BETH(BA(1"+(07 49" +( - , X~ "*$4(84(D, +( - " 8*4+1(B/4(15-184(B/4()" +(
075" +( +4( 84+ WA#( SM+( "0M( 84( /#( 6,75, ( -4%,8,( 84( H45-, ( 4#(1,+( -46%, #A+) N+$4(
1" - $/0,(8,6/5448" (-, *(~54*" (94L(84( 5" #4*" (81*46$" (4+34(6 , 5-,*$" BIdHS, ( —*, -/443, (
= (ST (2IPQ (" (- *SiH( BA(49iBAHEL +(1HBI46$" +i( B/A(#, (%" (+18,, (*4-,*$" 8, (%™ +8™ ("%, *" (
A#( 8 ,+( %,+-48"8,%4+( 84( ,-"t+./"¢" +=) N+( -,+A14( B/4( 4+$4( 6,5-,*3" 5id#S,( 84(
" 61670 S4HS, (4+$N(HCI/4#66" 8, (-, *(0" (84$4661 7#(84(5,+6" +(, (07 *9" +(4#(41(#8,((8" 8, (B/4(
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

0, +( =" 8*4+( BA( #8, +( LA+ 8, +( ="+ H( "I -4 )( 840( 6I60, ( BA( #i8h:16" 6iTH( 5;+( $145-, (
"BI6" 0" #8, (A(H<idHi="#8, (AUHIS, (>/4(0, +(-" 8*4+(BAFHS" 8™ +(#, (- "** +i§" 8" +)((

2(6,5-,*$" DIAHS, (84(*45 , BITH(84(1™*9" +( 4#( A @A , (BA+(/#" (94+8™ 84*™ (84:4#+" (" #3iC
— T 448" 4" D EA( 4+( " +.F(BAGA*. " (%" GA*(49,0/64,#"8, (6,5, ( /#"( " 8" -$" 6LTH( 4+-46.:16" (4
At 448 (*(0,+(6, 48, +(45-/4+, +( =, *(0"+(07*9" +2( Eltt{ 456" *< ,F($* SCIHH( - , 8*." (6, #+8i8/1¥(
JH( A1T-$"6LTH( B4 6,5-,%"5id#HS,( 84( 6167054, ( " W5-i4="( 84( #8,
JHBA-AHBIAHSADAHSA( 84 6" S, (49,0789, ( >/4( %" """ ( 104978, ( " ( 4+34( 6,5-,"$" Sid#S,
—TRAGA( +4%( OAHS™K  + , (AH( 0" +( 6, HBIGL, #A+( 68/ 14+($"HS, (- *" (4N @A, (6,5, (="*" (+/4(
=x 48, +( 84 6% 7Y L, +( 4+8/8k,+( 4H#( 07 ( BUHST( ;AT ( 5, +8 T #( >/4( $#8,( 4)( M,*8,(
34#4<48,(6,5, (AINIB, (1,5, (+/X4#(/#" (" 18" (5, %" 118" 8(-*, 8/6$,, (84)(-"* +i$i+ 5, (84(4+$" (
5,+6"(6/"#8.,(6*A64H( AH(#8 ,+(84(%, +-48" 8, *4+(>/4(#, (—*4+AH$" #{4+$4(6 , 5, *$" BIA#S, (
84( *45 , BLTH( 84( 179" +( 03" G/::4%%( "( 34G,*48"F( PQQLA S4( @;*+6,( "'( 34G,*48"F( PQQTUY(
V" SAHS" GIASAHSAH(#, (4+( - , HGIA(*4"U="*( /H( A1 -4554#3, (-"*" (6, #,64%0,+(6,+$, +( 84(#, (
45, 04%(1"+(0"*9" +( 4H(0, +(#8,, +( B4 @A, (""" (>/4(0" (*45, B7H( , 6/74(4#{ AI(WQQX(84(0,, +(
8, +(i#:4+%" 8, +A EHH(ADG*< | F(+4(~/484(+/ - ,#A*(>/4F(8" 8" (01" (—*49 04461 " (84( 1""#5%&™ () (*+)
A#(0,+( #8,+( 84( @A+6,( "(0,+(6,+8,+( ,G+4*9" 8, +( 4#( %,+-48"8,*4+(84($"5"Y, ( +5i0"*(
0E4</*"("( 34G,*48" F PQWWUF( 40( k5-"69, ( +,G*4( 40( 6*461 51448, (84(0, +( ~i6%, #a+( - , 8% (+4%(
H<HLIB O, (+1(0, +( " 803, +(#, (45 , QA" H{1" +(07 29" +2(V " (—*4+{TH(BAN(="*" +i$+ 5, (-, 8*." (+4%(
Sa#, % A ">/40,+(%,+-48"8,*4+( 6/"" ($45-,*" 8" (*4-*,8/6%9" (6, Sidt="( " #54+( 84(>/4(
— 6" (0" 4 (DA% (179 +(BA( VUG (=" (S/A(0, +(-454*, + (1348, + (*4-* , B/6%9 , +(
SO/ HAH( A " J+AHEL"( BA( ="HTHSH S F(,((A#( >S/A0,+( 6/ ( BHSNC/BITH <4 ,<*;:16"( +4(
$/-85— HA(+T0,( =647 05AHSA( 6, #( 17( 84( 07( 5,462 N, *( 40( 6,48 *,F( 4#( 40 @AHS , ( 4
ST LSS, (BA( 1THUEE((+-24+$; (- A+AH84( " (0, (07*<, (84($, 8" (07 ($45- , *" 8" (*4-*, 8/6%19" (*(
AH( §,8" (07 ( Bi+SUG/BTH( <4,<*;:46" 2 ?+8,( -, 8% ( %"G4*( -*,9,6"8,( /#(6,+8,( 5/ "08,("(
MA*GL8 , ( FH"( /4 SA( —*A+ITH( BA( +AAB6LTH( >/4( :°9,*46LT7( >/4( /#( 6,5-,*3" 5443, ( $™#(
94#8"K 4, (6,5, (481" (*45 , BLTHBA(" +(0"*0" + (+A(:H"*" (*; ~I8" SAHSA(4H()" (-, G BLTH((

BV, +( M,*8,+( +4( GAHA:16L" #( B4( 4+34( 6,5-,*3" BId#S,D( V, +( *4+/18"8 ,+( 84( 4+34( 1™ -.$/0,(
S/4+8%" #(>/ 4 A0 @A+, ("6I6™07 (" (5,8, +(0, +(—16%, #A+( A+ AHM+(AH( A8, AEA(, G+A 9" #(

116



UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

§"H#S, (A0IBAHBL" +(#BI*46%" +(6, 5, (BI46$" +(84(: /4(*45/494#( 1" *9" +(BA( " +(B*4+(4+-4644+(: /4(
—~/A84H(6 , ;%" <" *(AH(A#8, (BA(4+$4(%, +-48" 8, %=, +(84(0, +(~*i#6l-"14+(%, +-48" 8, *4+ (84
>,*8,(34H#4748 , (AH{ A)(@*4" (84(4+$/8L, (SAHAH(*A- ,*$4+(BA(-"*"+i§i+ 5, (BA( 1""#9U0& " ((+-2(6 , #(
AhABS , +(04$" 04+( " (+/<04$" 14+( - ** (-16% , #4+(84I(%, +-48" 8, *(B3 " </MASS("'(34< ,*48" ((DEELF(
G/i*,?"("(34<,*48" (( DEHDI( (- "*"( -46%, #4+( 84(>,*8, (3444748 , (4#(#8, +(84(' 0" #8%" (
J*"#84( 83" </MASKH( "( 34<,*48"(( DEELIY K8ASA+(( 8"$,+( ,<S4#48, +( 4#( 41( 56, (84( ,$", (
%, "468, (B=4( 506 ,0(8"$, +(#, (~/<06" 8, +1(1#816 " #( 2 /4(1, +(-16%, #4+(84(>,*8, (Li6 , (1 ,*$, (
/RO AAABS , +(+/<VAS" 04+( - ¥ V" 9UG™#((+-2(6/ " #8, (+,#($*"+0,6" 8, +( "(#48,+(84( 1 0" #8%"(
JEHBA( (378,47 (1, SN L, ¥ 0,($"#3,0( "5<, +( = 0+, +( - "*A64H( <AHANOL"*+4( -, ¥ 0"
—HA+AHBL" (8416, 5-,*5" BI4HS, (B4(*45 , B7#(84(17*9" +(84) N+ , J O 45<"*?,((8"8, (- /4(
A >,8,( 34HA8, ( SAHA( 11" ( BI"( <P"( +/-4*AQ4HEL" ( A#( 1" ( 43" =" ( 84( 9,0" H$, #HA+( A
<AHANGBL, (A1) (48" - (8A(-16%, #A+(#, (+/-4* ("0("03, (6, +$, (BA(+4*(8i+6*5i#" 8, (4#(1" (48" - (
84(9,07#5, #4+) Q** 2" (BHRSTI( =*, =/+, ( :/4( 4)( <4H#AMGL, ( 84(0" (*45, 647#(84(17*9"+( -, 8%."(
%" <4¥(A*9,*ABI8 , (41 *03,(?*" 8, (8A4( 4+-46L" LU 647#( 841(>,*8, (L6, (1 ,*5, (-, *(40( NM+i6 , 2( Ok
448" (h-T$4+it (M A+4(6 ,*46$"((07 (+/-4*994#61" (840(>,*8, (Li6, (1,75, (+4*." (5", {(4H(#8, +(
84 NMH6, ( = /4( A#(+/+( , 5%, +(%,+-48" 8, *4+( " (=4+"*(840( =" *"+ISl+5, (84( 1 ""#8%8"#((+-2(V,+(
L5, 4(8,4(%,+-48" 8, *4+( /478, +(6,#(WXIS, (-, (4 >,*8, (L6, (1 ,*$, (+,#(40(L46%, (KS**, (
BYO* YA ) (- -8 (/) " (1 (40 1%, —.( BO"ShL2(3k- /% 2¢12( L"** ( 40( LA6%, ( KS ™40, ( #,( +4( %" (
- 4578 (( % +8" (405, 5AHS, 0 - "+ S+ 5, (84 1S 4((+-2(Y+$,(~/484(84<4*+4( " (:/4(0"(
At -ABLA( #,( 4+( /7H#( %,+-48"8,*( 44248, ( -, *( 18R H(( +-2 ,( -, *:/4(0,+( 4+8/8,+( 50+(
84$"10"8, +( 84( +/(<k,0,?."(*4-*,8/689" (A/4* #(*4 WU 8, +( " ( +/*( 84( 1" ( Bi+$i</BLTH( 50+(
"/+$0(84()7 (5, +6" (BN4*5, U("(Q4*#@#84UN(DEEZIZ YO( 1%, -.(4+(/#(%, +-48"8,*(84()" (5, +6"
BY " #+I0( DEHHI( ~4*, (#, (+4(6 ,#,64(41(15-"68, (84N~ ** +ii+5, (+, <*4(4+$" (4+-ABLAI YO(WXIS, (
*4-* 8/689,(841(>,*8, (L6, (1,5, (4+(+i5H" (44 1%, -.("(NMH6 , (4#(40( [, *$4( " *2 448k, (B=4(
Ji76,5,("(34<,*48"C(DEHNIZ(L,*(0, ($"#5, ((+i(+4(6, 5-"*" (0" (+/-4*994#64" ( 840 ~16%T( 84(
>, %8, (L6, (V,%S, (AH(H8, +(BA(NMHE , ("(84(+/+(%, +-48" 8, 4+ (" 1$4*#" §19 , +{(#, (- /48" (60" * (
+H(40(6,5-,*$" 51443, (84(*45 , 6L 7H#( 84(0"*9" +(4+(<AH#HANBL, + ,2(0, #H(#464+ "X, +( 50+(4+$/8% ,+(
STRT (o HAN(T (A< (448" (Wh-TSAHIHY(=A($, 8" +( B #A* +(( 416, 5-, " Sid#S, (84(*45, 61TH#(
BA(0"*9" +((+.(4+(<AHAMBE , + , (- *" (A0(-U6YTH(~"*A+S, (4#(+/ (%, + -48" 8, (~*it6l—"1)(
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

- #(6, HOU/HLTH: (B0 <=+16 , (*45/494()* +(07*9" +(84( 1" H5U&"#((+-1(84(0 , +(~16%, #A+(=*, 4, +("(84(
"S> 44— A6+ RS +) T494(6, 5, "8 DIAHS, (4+(AGABHO, -+ (49180, +( -, SAHEL 14+ (
3463, +(HAA S0, +(BA( /#, (BA(0,+(46$, =" *2+iS, +( 52+(6 , 5/#4+(84)( B4, $7-16 , (C/A(Ad#4*" (
~D*BI8" (BA(HIB" 8" +(4#(-"+4%] , *54+)(

PH0L" () *+,-.,8

E#S, #1" FFL(GYBY (<" #F, 0 (HA( - 2(3, 5 4t (H; (1" 90" (<2 J2; 10094+ 8+ (623" (K418, S4#46 , ;(LY(
<) INOPPQY Y145 $4( 9" SH0iS"( " 8468+( SU64( 15-"6%( ,( - "*"+SI6( Ai4+( , #( E*AMHSIHA™ #(
B, 54§48+ 2()U<E" +3, Y-, . U89/ 0;(123;(PNRSPTUY

E*A#85:( V2 J(IPWXY *02( LOA0 , *#+( 265, " ** +iSt+ 5( , 8 LA"4"S "48( Z06*" +o64*+( 2 [(A [5-"6%( ,
\*, T " #8(HA940, - 54HS( , §(BA+SIHA+(4*5;(671;(NLOSNXOY

EXA#85:( V2 J(IPWXYS0( LU0, *#i+( 268, = **+i1+ 5( , B( LA *""S: "48( Z0*" +9u4*+1( [[1( - 0346%+( ,#(
" 8/05+(" #8(*4-*, 8/68 , #)( 4*5;(671;(NXPSNWNY(

K" *$048%:( <2( 12(NPWTLQ2( L*, ~4*$44+( , 6(+/B0UGIAHE"( " #B(+5" $1+816 " 0( $4++2( 18%899 ¢ /(, %-, ;"9
<UH0+8,=;+;1(;18+9, =819 ;05,2989 (, 4;(627;(NRXSNXNY(

D" #+;(12(32(INOPPQ2(@+4+8; 08A+BCY, 1 +(, DI+(9(, 9D, +"#D+(, "+(,8¢:+:9(, -9, Far+ (5st+ 6HE (o,
19:98+8),9, 19%EDY%(+,GKUEL (JUZA+i+(8, 63, ** 02 ) HO4*+H8" 8(BA(K** +.0¢

1*g" (05, ;( 12( (INOOYQ E( 680, AZA( , B SA( </+648" A(IHL-$4**(( , (S B4, §*, ~16"0( 34Ak, #(
1N, L% " (X2(~~2(PSNRNQUE/6 0" #8;(BINa(<<" Ad, 00" (L¥4++(

106+$4: (L2 (346%6H4*; (DL ( (G -~0bA4*;(E2(IPWWRQ( CO(A*A " S{$IS+ (" #8(004 " +a(+044—(> " >"(+0144-(2(2((
474D+, F9"+Hi9*8:(N1; (POX LSPOWNY(

10" (G2 (( <"+, #;(J SUUPWXYQU D +4( , B(#4+9( 5™ 844170 ™ +(itt+ ABIBIS™ 0 " #8( " #815- " $%, A4#I6(
" AAHSH (" (SA( = 7% , 4" #( 19" Mi#tA2 O98%%/¢+;(?P;(PRUSPLRY(

1078, #(HIDL(, , ~ (R EXDL (0" e #(1AV(<, 4K 3L (" (K12 INOPOR(b , ] (K8 (
1,5>"§(:68,-"*"+134+2(Q"9,0R9 " 08" #; " s%/0,)U*a" +5:(X:(UPSLPY

U,/ <0 12" V9" 1%, (12 2 INOOTQX 17445 " $I6( 40§k, #+( "5, #A( LU0, *#i+( <di#4*$(
L™ ++4%,5"47( 3,8%"#{ ©" S-f( gilla#4/94( "#8( "INAS( AdHA*" ( IHI-$4*"( </+6i8" 40)(
FEHASE" 08" +8, %o-, F29496/0;(23:(NNTSNTNY(

U, /5% (<2(12:(3 "> /80498 (h(G2:("(34> , *48™;(J2( 12(INOOYQABA (8" " (, (LU, *#t+(+AA/"H(\ " *6L"
IPWYNQIHI-$4*" ;(</+ 618" AQU( Fa-+ASE+" )IF*E" +3,%-, F£96%6/0;(?N:(RTPSRT L

HA( <?*+6.,( <) 12 INOOWG( S(&+;978+(, =9, *(%, =9, "(RO:+:%89(, 9", 95, ;%4: %, RESY, 8%8;%,
ST 0A06; "8 (, G-O6+URSS+82(J, 0, 98, ;9682 %, 9 " /8¢ =%, G TV, Foh™+89 ™ (H(>, 9,4 " :94+881%" 9 (,8%" , * ",
"0h(RO = + 2048, SUDR+E;# %>, 93, DW(EBY, 64/98+%¢ 2 9(, X+ % (I, QO(H(, HUB;Uha+$2( ) #194*+18" 8(
BA(K/ 44 ,+(E4+)(

HA( <?%446 ,:( << 12:( (34> ,*48";( 3 12( INOOXQ2 HiB4*4#81"0( *4* , 8/6H194( +/664++( "9, /++(
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UH () 4, ( ( 1" $/0, (12345, BITH#(84(0"*9" +(

$F#2 (U0, 49— ARAHEA( HH " (U0 +- 461" U<AB( =, B ="+ +IS4Y VHSUNS ()% £t - Ut
JHOL3HS %-04 30" %* 5678 2GAAB?CDE(

Fi(GL"6,5,5(HY GH("'(34=,*48™ 12 1A(J?DKCLY34-*, 8/6%104(+/664++( , ;($hA(+- 461" +$(=*, , §(
TR LSA(MB*A T Sl (1, N=EB(I( " (" 144" S194(% , +$($%4( 1%, —i(00" 6P=4*82(9 . Ut = ; O(=>6(
KEB2@(

F,8:45( QU 32(JKAERLYH(HAN( 1 . "1 (*(NIS( Y , —*, %" 1, /+(S™*9™>( "#8(+ , HA(*40" $48(+- 4614+ (
JFL-$4%"T(U/+648" AL2(2% ;" (104 1- . QL (L A (B HH) '$ 114348 %-05(>Co(PRAB21Y

F, 82 45(QU30("(HISPA#(GIUIKAEVLI Y . 3" (*(0id+(;*, S(§48" 8(JFL-$4*" T(U/+6i8" 4L(D=>(KR@B
K@

F, 5.4 /40(UD(34=, 48" (12 12("(U" %4 02 J?2DKALIIS-"6%( , ;(Mei#t"( 1, N=i*8( " #8(=, $:0"(
TR S S04(*4-*, B/68194(+/664++( ,;($4( 20, ="00"( 4#8" #: 4*48( X40), N( 1 **8i#" (
/=¥ $HY(644+8"§" (5 "SI EA (" L-"# (5 (" (L-# (LD KBK Y

F/8" #1465 31 XD(Z4++p(OD("([IA48, *:4(MA(J2DDLLAIESA*" 14/ " (" #B(#54*+ ~46L:16(9" 1" 8, #(1(
iYteYsity of the parasitic fly, PhilorYis dollYsi, iY DarlliY’s fiYches. 5'##)'$1%
E# (" 1-"#(( =>H(R?CBRR?)(

/8" #1465 31 XD("( [141#8 , *;4(MI(J2DDELIN; 468+, ;(6A(~"** +iSU6(;00d+(, ; (S04 - A/ + (1060 , i+
(Diptera : Muscidae oY dirds. AB ;>=1C(KRB?D(

F/8" #1465 30 X( [V448 , *:4(M>( "( Z4++( 02 J2DDELA\;:46%+( , ;(S64(i45* , 8/648(468, - ** +i$4(
PhilorYis dollYsi oY haewoglodiY lelel aYd YestliYg surlilal iY DarlliY’s SWall GrouYd
ZIHBU(IGA , +—i<" (/0 1, + "L = 3*-"L1ASHA) 0(>=>(VVBAGY

7" /5( 1A [F454#8( FU GB(""( QuttdH{ 12 N2 JKAAKLY\6S, - *" +iSi+ S( " #8($A(*, 14( , (- *44#(
A (57 S4% (HSIA(\NS* , -4 #{+8" it A JUSHIE) L(KK(?282A%

Z4++05( OD( [041#8 , *; 45 MD("'(~4==16%(M(J?DDEL HH(4Y-4*15A4#8" 1(+8/8"(, #(Sd(4;;468+( , ;( " #(
i#$*,8/ced parasite i DarlliY’s fiYches. 5'##)'$1:E#(*%"F1-"#(>(=67>(CCBEKY(

Z*" - (3 U2 JKAVELY O™ "'B__ k= 48( ¥ ,N=(*8(IU, 0, $%*/+(="8i/+L(*45,94(468, - " *" +i$4+(;*, 5(
AR =*, , 8(="*"+i$4+>(SA(ME*4 " Sidtz (1, N=i*8+(JUL*/; , " YU ™ L2 5'#-"LM'$1>(=C>(?22RB
22E)(

Q/=A(M)( [2(JPDDVLYN;;46%+( , ;(SU64(1#$*, 8/648(—"*" +iSA( U0 , 4t (8, NEH+( , H(HA+9NA (= *, NSU(
"HB(5,*$" S (i SA( S48/ S( - *, /HB(;IHEN(IGA , +~i<™ (; , St LA ') ' SIUEH (U F1-"#((
=D=>(EDKBEDA(

="~ 4<( SA UD( Zt, *to( @2 FO( U, #8" S FL(FA(H, %, (b d("("/H4#< 512 I2DKCLY(] " ** +ig+ 5(="(
O, $;0d+( U0, *tt+( M=2 ,#( \/*, =4 #( MS" 00tz +( MS/*#/+( 970z "*ib>( "#( \Y,$i6( OL*8( i
H* - A48 1 = "8%#11>(C6>(RERBR12)(

U™ *6%" 0(H2G2IKAVKLY 9 . rASHIH) 01, 1h$-HML"1%'-'$+" (U $-*2(H6 " 84516(]*4++(S , #8 , #
U4*5, o(U(\D("(Z4*#cH#84<(GY(12(J?DDRLY O*448i#: (M/664++( , ;( " (M-46L"0i+$(0*, , 8(] " ** +i$4>(
SU0A(ME*4 ™ Stz (1, N=+85(] ™ *" +ili<it - (" #(HISA*#" $194(Q , +$2(9 . WrEH# (&#">(= 1 8>(ERBL?Y(

U, "45(02(32("(10""'$, #5(F2(QUJPDDELAHOL" #(84; A#+4+( ™ = "I#+$(46$, - ** +i84+ I\ 6 (*$-+1 (&
N"'&+' (%"1$-"#(*+0FLCAB &S (H0+/#- . *$ . "18PH& -#"%*(()--2(P@KB?CLLYH#8 , 94*(
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=>3,078" % 3> HTIETSTT(Q(T-) T2 F ST L AR 3 (T ) T TRATS LG, ) T TS T
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)#94*+{8" 8(84(0/4# ,+(=*4+)(

K/, 3 "< L (34, 48" <( Q2( 12( SMIAMDY RASH™0( "#8( +/P0ASN" 0 AFFA6%+( ,F( P, $F0"( B2%0 , *#i+(
45 /U0(="*" S B, #(> , /+A( SHAH(HA I +2(D" 17" ((EEF<(ABLMIMY

K/, 5 "<(LX("(34P , 48" (2 YA(BMIANDY TAUZ * 0 VAFFA*AHEA+ (ME(RIFA(>E+S, * (N 18+, F( 2040, e (
4 /4 DVE-S4* I LL/+618" 4D( 2 ** +iSIXit (> , /+A( S*A#+(IN*, 50, 8"$4+(" 48, #0) AL19$)3* "6+
HM12" A7) -, $FHT 625 GAA™ (1, S 1<(MMMGMMLY

K/, 3 " <(L(34P , *48" (2 1 (" (O408XA*( =2 BMIANDY> , +§(/+4(P"'( 2900 , H#h+ (+-D(b( " (=" ++ 4444
6, S5/HS"(I#(64H#*™ 1(=*; A#Si#" 2 I W32 =""CL, $1$7"* 1" 74%" (37 ST« KL(AAJGAAYY

3( 1, *4( N4 S MIACDY SN =(07#; /" 5 4( "HB( 44O , HEAHI(F, X(+$" Sk+8I6 " 1( 6, S-/%k#; 2 ZId#H"<(
=/+§0 W(3([, 7#8" S, #(F, (TS" S+8I6 "0 , 5-/%i#;
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87(07 (="*79" (7%, 8/4$,** (17 (=" $T*#8" 8( - , *(;/T*" (87()" (- "*79" (~, 8*. " (THST#BT* (4, <, (/#(
=THT AL, (814748, (8T(0, +(* /8" HST+(+U(TU), + [/ T+ TH, +(T+— , 4+ " =UT+(8T(T+$, +(T>THS, +2(? , (7
A8 (+U0, 478 HSTH(H, (THSQH(#> ,1/4% 8, +:(THS HATH(1" +( T*HUA" 48, #T7+(~ ,*(;/T** (87
07 (="*797 (-, 8*. "H#( h<<-0d4"*(/#(4,+$,(7B$*"(8" 8, (C/7( Bt <t/ TH( T0( -"*7#§T+4 ,(-*, <784, (
THET(T00,+( (0" +( 4*"+( "(0"+( CL/T( =*,>TTH#( 4/48"8,( ="*TH#$ () D,+( "#OU+i+( <, +$*"*,#(
ToU8TH#AL +(8T(C/T(TUEFG(ST(0, +( ™" /8" #57+(+ , (U, +(<<" 4%, +(87(0" (=" *78" (*7-*, 8/4%,**("(
W7r<"#,+(4,<-078,+(87(0,+( -14%,#7+(870(#8,2( H+$, (+/V7*7(C/7(0,+( """ /8" H$7+( T+$™* " #(
KTU=NTH, ( =THT 14k, +(WH8IFT4S, +( "(C/T(07(4%." (4, , =T+ $>" (TH{ T+$" (T+-T407( - , 8" (T+$"¥(
<THSTHIB™:( "N <T#,+(TH(-"*$T:( -, *(+ TVTAMSH(8T( - *THST+4 , Y It T<="*1 ,:(T+$0(%-5$7++(
KTCHTFT(+TH( T+8/84" 8" (TH( —*, /#BIB™ 8Y 2, H( TIT<-0,:(+7%" (k< ,"$™#ST( 7> 1/ "X +i( T+$, +(
/8 HSTH( KT VSTHIT( WA T<THS #( 1" =*,8/8415H( 8T( 4%."+( T<-"*TH$"8"+( " ( $*">K+( 87(
<79, %" 70 KBS, ( *7-*,8/4%>,( 87( +/+( ="8*7+) J,*=*T+{>"<7#$7:( 70( ,%*,( EFG( 87(0,+(
B HSTH(#, (THY/>, TV A4k, # 8, (4, # L /H, (8T(0, +(<hT<<=*,+(8T(0" (- "*79" ("(#, (;/7*, 1
KT 1 0T+ 8707 (=" S7T*48" BL<"$T*8" 8( -, (;/T*" (8T(0" (=" *79" U H+$7(*7+/0$" 8, (1#8I4" (
C/7( =, 8" (W =74, 8, (S, ( 8T(STHT Mk, +( 81745, +( ="** (748, +( ""/8 #§7+:($"17+(4, <, (70(
TAAT+ (T (*TALS* H(BTHS, (BT $THS, 5, (,(*744-*, 448 8(TH(0"( """ /8" A HA( §"0(+ 7488, :( 7+$7(
T+8/8, ( "=HT(07( =77 ( (0" (FTU/HS"( VU & (H)* TS , b H -0+#/ +,5 L 2/03#4( D, +(
KT+/08" 8, +( ,=STHIB , +( +/ VT TH(CLT(#, (%" "( /" (MHA™ (T+=/T+8" (" (T+$" (=*T1/#$":(0,(C/7(
VTHT (#/7> ,+( ST, | "#8T+( " 474" (8T(T+$T(LST*T+ " #57(++$7<" (+, 44" 0 NOL /4™ +(87(07+(
)HT7"+(C/T(8T=T*"#{+T*(TB-0,*" 8" +(TH(/H(;//* ,(AT*4"# , (+ , #UPURA/GO(T+(TV=THT ik, (-**(
0" (%7 <=*"(*7-*,8/4%>" (87( , =STHTH(45-/0"+( - ,*(;/ 7" (87(0" (-"*79"S:( TQRCAKHT+(+ , (0, +(
STHT M, +( 87( 17+ 45-/0"+( =, *(;/7*"(87( 0" ( -="*79"S:( UQ( RC/K( =THT:Mh , +( *TH=T#( 0, +(
TU/8THSTH(#,(T<-"*THE"8,+( -, (4, ,-T*"*S("(VQ(R4" <=i" (07 (4, #$=/85#(*7)" $i>" (87(0,+(
U/ HSTH( TH( TI( 8, (TH( ;/HASH( 8T0( =" *T#HST+4 (4, #(0"(="*79" (*7-*,8/4%,*" S(W7+-,#87%(
TS +(=XTL/HS™ +( """ /8™ *0( " (4, <-*THBTH<TY, *(0" +(;/ T*A" +(+ T0TA$>"+(C/7(<"#UTHTH(" (4*." (
4, =T §>" (TH(T+8™(T+-7467((

HI(+71/#8,(-/#8,("=,*8"8, (TH#()" (XT+it(=/+45(4 , #,4T+(70(7;748, (870(="*" +i$i+ <<, (87(X, *8,
24,( 1,58, ("(X,*8,(WTHTINS, (+,=*7( 70(4/i8" 8, ( =" *TH#$" 0 T#( 70( YM+i4,2( D, +(*7+/0$"8 ,+(
</TH$H(C/T(0" (-XT+THAL" (87 (/H{ -1A%SH( - " *0+1$, (87(0)" (<hkt<" (78" 8(C/7(1, +(~14%., #7+(87(
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U, +-78" 8, M IHBT-THEITHST = THST(8T(+/(T+-TMTU#, (I#8/4T( = ™", ¥T+(#; T07+(87(4/18"8,(
=TRTHST (-, K-S (8T (0, +( <<=+ ,+(S/T(TUS/T(+7(, 2+ 7%, " (TH(/#" (#87 8" (#, (- "*"+1$7 8" 2(@4(
ATH(" =2, +(="*AHS, +(=*T+THS" #(87+-UTB/7+(87(-7848, (87("0k = 743, (7CTBT** 8, +("Y(%" 44" (7)(
D" 0( 870( 4440 , (87 (HBINA" 4USHY(S™ = "E,+(4, %=, ¥ 0T+(UBT*" = THS7( = =" ,XT+(>/T(0, +(~1d% , #7+(
870(%,+-78"8, % 748, (#, (+7(*TUTE* (TH(/H(* / = TS, (8TVA/18" 8, (- " *T#$0Y = 78i8, (4, =, (0"
§"+" (87(THSHTB (87( "0k = TH#S, ("0(#8, ("( TV #= = 7%, (8T(1HBL;I8/ , +(>/T(4 ,HS2/ "TH(TH(T+8" (
$UXT Y V" HHEY( TS, +( KT8 8, +(FTHAIS H(W0" = "8k (" (SAT(+T(TH=T*(S/7(0,+( ~t4% , #7+(
= AHS, +( THSGH( "8 =878, +( ="*"( M-/ T0( 4, =-,*$" ZLT#HS,( 870 %,+-78"8,%( 7 (+/(
% PTHTNAL, Y =, +SFT#8, ( /H#( 4, =, 8" ZUTHS,( HTB, +$"H "( 87 = "#8 #8,( /#( =", ¥
A" H3i8" 8(87( "W = THS, (>/7(0,+(~i4%, #7+(8T0(%, +-78" 8, ( 10(%74%, (87(>/7(0, +(<=+i4 , +(#,(

“H(THSTB™8,( ZA+( "Wz THS, (T(07+(#HA8" 8" +(="*"+{$" 8™ +(>/7( " (0" +(#, (- "*" +i$" 8" +(4 , #(7((
Sl (H= 2 T (BT (4%, HT+(~/T8T(8T2THT(* (>/T(0" +(+TE*17+(>/T(8T+-WTB " #(0, +(~1d% , #7+(
CTHAKES H( 4 B AOATHSTH =" (TS /0T T(THST( %, +-T8"8,K( , (ATH( -, >/T(27F, (074
4 #8UL HT+( TC-T = THS"0T+( 0" ( A" #8I8"8( 87( "0k = 7H#S,( THSTB"8"( D/7( +/MATHST( -"*(
TSD"ATH0" (87 = "HB" (87(0" +(#8™ 8" +(="*"+I8" 8" +2(J(0" (V/K(BT(7+S, +(*7+/1$" 8, +3(+ 7(8T48L5(
TC=0, %" (0" (4" =" 418" 8(8T(0, +(~44% , HT+(— "*A+iS, +(=*** (7+$ = /0" (70(4/&8 8, (= ¥THS" )(TH(T+$7(
U, +-78"8, % = T8I HST( +/+( 00" = "8, +( 87( 7818, ( 87( "Wz THS,("( = *"( 4, = -T$H( -, *( T

L= THS, (THSTB" 8, ("0(#8,

148, #AT+)(T0(+B/ATHST(S7 = " (" 2,%8" 8, (" ~/#$5( " (7; "1/ " *(70(7D74$, (87(07+(; , 4" UiK" 4k, #7+(87(
~7818,( 87( "Wz 7H#S,( 87(0,+( -44%, #7+( 87( <=+i4,9(L,*8,(Mid, (1,5, (Mt 260" *7+( (0" +(870(
%,+-788,%0("(L,*8, (PTHTBXS, (NSi+$i#$"™ +( " (0" +(870(%,+-78"8,*0(+, 2*7(70(4, = -,*$" =i7#3,(
87(TH$¥7B"(87("0h = 745, (N1 " —.$/0, (QUAR , +(=*i#tdh="07+(*7+ /18" 8, +(D/ 7* ,#(>/7(0,+(I0* = *8,+(87(
<=H{4,("(L,*8, (Mid, (1,78, (7+8 = /07 #($"+ " +(8T(THSTB" (87( "W = THS, (+4 0" *7+(THS7(+.("(
S/T(TH TS " ZUT#HS, (4, #5%, 0(\+E( 00" = "8, +00( "(S/T(#, (+T(TH#A ,#5*"* ,H{ ST*TH#4" +( TH#(1" (
KT+ /T+8" (THST(0,+(10" = "8,+(87(L,*8, (PTHTBXS, ("(70(4,#8*,0( 14, +(XT+/1$* 8, +(+/BL T*T#{(
JH (-FTOT¥THA" (BT(<<=H4 , (-, (AUT*$" +(+TE"07+(" 4=+ " +(7+-T44T ST+-T4.04™ +("(BIDT*T#44" +
THST(0,+( 4%, #7+(87(L,*8, (M4, (1,5, ("(L,*8, (PT#TBXS8, (T#(+/(4" -" 418" 8(-"**(7C-0,$"

T4 ( =*TDTXTHAL ( 8T0( %, +-788,%( "( $" ;G+( 87( +/+( ; , 4 0K" 44, #7+1 148, +( % 00 "KB ,+( +,#(
4 FHHSTHETH(4 24T " B, HTH(TH(0T (787 =" (87(; 07 #8, HT+(>/ T(IH#8IA " H(/#™ (-*TDT*T#44" (87
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0,+( 89+, +( =, (07 +( 2,470 " 40, #T+( <T(0,+( 2,0 #8, #7+( <T(=,*<,(>44,( 1,8, =7, (#,(<7(
=, %<, (@THTANL, A0, (B/T(+/AT*T(B/T(0" +(40" 1 7+(" 49+§4™ + L/ TA #(/#(-" -T0(iD- , *$" #$7(7#(0"
<LHAHIDIE" MSH" 44" (4%, " +(# , (DIDESIA ™ +(TH(7+8" (78" - "AF " (*7+ -/ T+8" (ICT*THAU(<T)(B9+4, (
%" 40" (00" D" <, +( DIDESIA, +( "( #,( DIDES , +( <T( 0, +( <T(+/+( =*, 4" +( 4% " +( T+( /#,( <T(0,4(
KT+/08" <, +(DH+#, 1 7<, 4, +(<T(7T+8" (E7++" (= , 7 (TH(T A<THA" (-, +EN0T+(<UCT*THAL" +(THS*T(0, +(
=" HHS, (7T 0" +("(ATHT*"00+$™ +(T#(0, +(D74" #+ D, +(" ($*" :E+(<7(0,+(4/ " 17+(D " #-/0" #{(
70(4,D-, 8" DETHS, (<70 %, +=7<"<,*( TH(+/(-*, -k, (N THTG4L, (>7+7( " (B/7(0,+(10" D" <, +(<7(
=, %<, (@THTARS, (#,( T+DA " #(0" (THFTA™ (<7("UDTHS, ($"#( 1i7#(4,D, (0,+(<7(=, %<, (>4,
U5, ("(OHA, #, (+T(THE  HS™*  #(TI<THAL +(<T(<i+ 44D MSH(TH(S , #5" (<T(0, +(~44% , #T+(
<T(=,%<, (OTHTANS, ("#7+(<T(B/T(<TCTH(TI(#<, 2>, 1" WTDTHSTI0" (608" (<7(<i+ 45 Dit" 4i5#(
TH T+ST(T+8" <k, (+7(<TU"( "0 D7#,+(TH#( -"*$7( " (kDIS" 4k, #7+( TH( T0(*74 , #, MDITHS, (<7(0, +(
—04% , HT+( <THS*,( <T(0,+( #<,+(4T7T*"<,+(B/7(/+" (70 B9+4, 2 I$*" (-, +hh0b<"<(7+( B/7(0%(
<U+A D" MSH( #,( +77( 7 A<THST( DITHE™ +( 70 -lAUSH( -"*H+$, ( T+$H( "4, D-"K"<, (-, *(0,+(
A%, HT+(<TV( %, +-7<" <, 5(BLT(TLURN TH(0™ +(+TK 07+( " =%, =b* <"+(="*"(T+&DA"H( T0(4/4<" <, (
—TRTHS (MHS™ (h=5ST+i+ (- , <*. " (TL=0, ** *+ 7(TH(T0G/8/* , (" ($*" :E+(<T(TL-TADTHS, +(7#(0,+(B/7(
+7(4,D="¥7(0" (§"+ " (<T(THSTA™ (<T("UDTHS, (THST(-44% , HT+(<T(= ,*<, (@THTARS, (+,0, +("(7#
XTHTHAL (<T(=14% , #7+(<T0(%, +=7<"<, 2D HETD" (" (+TAL (it T+BA#< , (TH(TIC/3/* , (T+(+(0" (
+UDUES/<( =, 4700 THFT( 700 =,%<,( >04,( 1, *8,( "( 70( B9+, ( TH( 07( 78" =" ( <7( -4d%, #7+( 7+(
HD-0TDTHST( /4" ( 4 B TASTHUT ( <T( =T+ HT+( <T(+TUTA45#( B/T( " 499" #( TH(0" (78" =" (<7
D0 BT (HU(UT (ST THSTCT (<=7 Sk (<7(<44% " (+UDINS/<($" D MEH( TH(0" (78" =" (<7(
4%, #7+((

MO( QUSID, (1™ =870, ( <T(0(=T+i+(*T674<, ( "0 4, D-,*$" DIT#S, (<7( THSTA (<7( "NDT#S, (<70(
SO+4, (TH*TI" 45H#(4 , #(70(="*" +H$H D, (<T(4*. " (+7(TH6 , 45(TH(ABD, (+7(<+$4 1/ 7(70(" WD THS,
THST(0, +(—i4%, #T+(/#" (27 (B/7(0,+('</0$,+($,D'*,#(O'(<74&+&5#(<7('4'**7'*0 ("0(#<, ANY(
T+8/ <™ %07 (<b+$E N /45 <7 ( "UDTHS,2(+7( , 1+7*:5(B/7(0,+( ~44%, #7+(<7(=,*<, (>4, (1, "8, ("
=, %<, (@THTANS, (, 1S/:07% B J#"(=*, -, *U5H <T( "UDTHS, (D™, % (0" (T+-7*"<" (=, *(";"¥
$™HS, ( TH( /H( T+8" <L, (STD-*"#,(4,D,($"*<,(<T(0" (78" ="( <T( =44%, #T+U M+, +(*7+ /08" <, +(
+INTFTHBIT(" DI, +(="*HHS, +(6/7*, #(1, +(4, D-T8i< , *7+( DH+(6/7*$7+(<TUH<, (" J#B/T(T+$, (
#,($/7, (/H(AD="48, (" =74 WT(+ , IX7(T0(A*TADITHS,, (<T(0, +(~i4%, HT+(<T0(%, +-7<" <, *(TH(" +(
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8" 8 4(= "+ 8+ Q(4, T - "FTH0" (%" U8 B(4, = —~TSIBI<" (BT(0, +(~44%, HTH(="*=+$, +(4, #(0"(
870(-44USH(87( =244, (87( = """, X($" = "@, (TH(1" +(H8" 8 +(#, (= "*"H§" 8 +A(#, (+7(, ;+7*<"* #(
SIBT*THAL" +( 4, #( T0(C,*8, (Did, (1,%, (=7, (+.(4,# 7)(C,*8, (ETHTFX8 N G/7(*74515( = ", X(
AT H$i8"8(87( "0k = THS, (TH(=*, = T8L,(G/T(TU>P+d, ( = =+(F*" #8TYH+S, (W7<" (" (=T#+ "G/ 7(70(
4,48, (8T(44" *(/H( ~MAUSH(BTN( - "*=+, (7+-T44" 0" (87(07( 24+ = * (78" 8(7TG/I< 17 (TH(SI* = i#, +(
87(4/18" 8, (=" *THS"0( " ( /#( -M4USH( 8T0(%,+-78"8, N " JHGC/T( T -baUSH( -"*=H$, (STHF " ( /#
$° 7@, (/#(-,4,( 2", %AD, (L, 8%, (078, A(70( =" *=+i$, (F7H7*"04+8" ( = ,+&*B(/# (= ", *(%" ;408" 8(
4, =TS (" (GATH+ATH(#, (0, F¥5(T+8k = /0" (/#" (= ™" X($"+" (BT(THSTF" (87( "0 = 745, ("0
8 M0, F*5(4 = = HTT(TH(0™ (4, = —TSTHA" (-, ("0 = THS, (8THS*, (87(0" (#4880, (G/7(-,8*"(
STHTO(XT+/18" 8, (87(0* (WHSTHHB" 8( 87( 0, +( 8T+-WTF/T+( (0" (LHST*BT*THAL" (B+4" ( THST(0,+(
1A%, #T+)(3" 8, (G/7(1" +(#8" 8" +(="*"+i$" 8" +(4 , #(C, *8, (ETHTFHS,, (#, (T4 TH#( = =+("0i = 7#5,(
G/T(0"+(#, (=" *"+i§" 8" +("(0"+(="*"+1$" 8" +(-,*(70(C,*8, (Dt4, (1 ,*$,A("(G/7(70(C,*8, (ET#TF*8,(
STALT( 87 (=%, -, *MUSH( 87( "0k = 7#5,( = ™", {(G/T( T ~44%5H( 87( =2+, ( ==+ F*"#BTA +7%."(
TH=T*"07(, ;4T JH#( TBT4S, ( HTF"$i<, ( 870 ="*"+igk+ =, ( +, 3¥7( 70( 4¥74k =47#8,( 87( 0, +(
4%, HTH( 870 %o, +-78" 8, X I 7 = 2 "*F (0, +(8"$, +(#.( = ,+65**  #($ (78748, 1 D#* (-, +1307(
TK-004" A45H( 7+( G/ T(TH( TV 8+ 7@, (TK-7* = THS"0(+7( 4, #*,05($"#8, (70($" = * @, (87(0"(#48"8"(

=L (TO(F*"8,( 87( +ittd* 48" ( TH( T0( #" 4L Z4THS, ( THST( 0, +( ~44%, #7+( -"*=+$,+( "(0,+( 87
%,+-78"8,*(D/T87(+THG/T(TH(D,+(#8, +(8, #87(7)(~14%SH#(87(C,*8, (ETHTFXS, (#" 47(/#(8."(
THETH(G/T(0,+(14%, #7+(87(=>2+d, (LT+ATH#™ L, (4, = 2#("" (C/T(+/+(N/7<, +(#747+&$ #H(/#(8."(
= T#,+(87(i#4/ ; " LUSHIN TV(TBTAS, (BT0(="*=+$, (+, ;¥7(0,+(87 = =+(—td%, #7+(+7" (= ™™, UH+$, (7+(
0,( G/T(+T( %" ( ,;+7*<" 8, ( TH#( T+$/8t,+( —*T<i,+( 8, #8T( #,( +7( 4, #8*,05( 70( $" =" @, ( "(0"(
SGA* AT ASH(8T(0" (740, HISH( (0" (-*T+THAL" (8T(/#(C,*8, (ETHTFXS, (TH#(1" (#8" 8" (7+$/<, (
LTS (T (D THHH-THISTHAL (8T(0), +(~44%, #7+(8T(>7+d , +1(

HE(4 #0745 M0, +(T+/08* 8 +(, ;STHIB, +(8T(0, +(" H=Ui+i+(8TI(A/I8" 8, (=" *THS™0("(0" (4, = ~TSTHM"
SIFRT¥TH G/T( " =5 +( = "*=H8, +( —"*TATH( SBTHH TH( 17( B,*="( 87( = "#-/0"* "( 7+$7(
hospedador. La estrategia del Tordo Pibo Corto parebe ser “pasar desaperbidido
=Lz TSINSHS, +7( 4 #( T0( Y, +-78"8, % D" *TAT( +TX JH{ ~"*=+8, (G/T(#,(T(FTHT*( = =" ,¥T+(
4,48, +( "(+/( =AUH4I="0( %, +-T8" 8, X TH( SI* Zi#,+( 87( 4/18"8,( =" *THS ) TH(1"( 78"-"( 87(
pibhoYes. EY Pawdio, el Tordo ReYegrido, Yo logra “siYtoYizar adePuadaweYte eY la
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4,8/HA" BSH( "AO+HA" (4, #(T+87 (%, +=7 2" 2 % (=7*, (" FH("+.(TH(4" =" <(7(, =STHTH(+ /U THST
A16" (=X TS0 =% (07274 (07 (78" ="( 27( @, 0" #8, HT+A A" (T+$¥"$724" ( 2 7( T+87( -"*BHS, (
pareDe ser exhidir DowportawieYtos “todo terreYo due puede usar para explotar el
A6z o (=TFTHSTO( 7(T+-T40T+(4, 878" STHET(-DT*THST+(4,#(8"",*(, (87#,*(CDi$, 2 E#( 70(
FOHA (/T 27(+T5(C/T(0, +(~4d%, #7+( 1 7(H, >z, (N THT?% 7, (T+SCH(4, 8-TH#+"#1 , (+/( 2 OMIS(
Q"0 (498U, (4, #( JTH-UT/TH( D27+ 1 4 GFT( VT( ST*SUE#( =, - M #"#: ,( 1#"(
AWz 2 (" TAST (2T UBTHS, (MN(4, B-THH(ToI4 " <BTHST(4 , #{0, +(~d% , HT+(: T0%, +-72" =, %)
1,8, (+7(87#A, #5( "#T4, *BTHST;(G/T 2" (=, Q7 (+U(/H( -14%S#( = 7(H,*= , (VTHT 2%z, (44" =,
TH( + 08", ( TH( T0( #z,( D7( FOH4,( 4,#H02/7( 07 ( Bi+8"( 4" #%:"z( z7( "u87HS,( G/7(
4,8-"0" 1, (=ML (U, T TO( %, =T T R4S, (~THBISE. (4, 8-FT#HITH 8T, H(1"(
18-, " #AL" (- T(4BUS™ X(+7I"VT+( T+=THTLT+=-TA 4" +( 2 70( %, +=7-" 2, *(="*"(70( CDES, ( =7(0,+(
—4d% , #7+(-"*B+$, +1(

E#(T0OISS, (1™ =870, (: 7(T+8" (HT++(+7("=, *:5(, 8¢, ("+-748, (2 7040z " =, (- *THS" 0 T0(F9+44, (
G/T(%"="(+bkz,(=*,-/T7+8,(4,8,(/#,(:7(0,+(8,8@,+(C/7(0, (%" 47(/H#(%,+-7=" 2 ,X(-*>T*: ,(
ST0(H, %2, (M4, (1, %S N0 (78, ASH( 7(07 (07#0" (= 7(0" (8, +4" ( 1"8U&"#((+-2 E+$" (00" (7+(/#
48, ="*BHS, (G/7(=/7:7(">TA$" TV A*TUBUTHS, ("(+/-TOUOTHAL" (= 7(-14% , HT+(: T(H/BT* ,+"+(
7+—74&7+(:7('@7+(-'++7*&>,*87+(:70(07,$*5—&4,2(E+$7($*':'K (8/7+8(G/7(T)(PQR(:7(0, +(

S T( FOHA, ( —XTHTHS ™ #( T4S, ="+ S+ 8, ( = 7( 18U +-2( -, *(0,( G/T(+7( =, %"
A0 +RA (T (THS" (T+=T407(4, 8, (/#(%,+ =T " 2 ¥ TA/THSTUA™ (WS40 " 2 (2 7(-"*" +&$&+8,(>/7(
HBUO (0" (,=+T*0" =" (TH(, 8, +(%, + =7 2" 2 ¥T+(2 70" (<, #" (2 7(T+8/ b, (= 7%, (#, (+7 (2 7$748™* . #(
75748, +(078"07+(FA(+/=2078" 07+( =, 507 (=¥ T+ THA™ (= 7( V88 8((+-2 TH( T0(#h: A E+S, (+7(~/77
"SH=/1H("0(4, 8-, %" SITHS, (2 7(0,+(" /18, +( - T(FO+4 , (G/T(*TS/TATH(" +(0"*0" +(: 704/ T*-
ST(0,+( -44%, HTH( 47" 17 ,(CH8™+(+T( THASTHS " #{ TH(/#(T+8™ 24, (ST8=*"#,( 1 7( 17+ 10, 2(E#(
THS7(S*" ="K, (+7(-*T+7HS™ (0" (-5 87*" (704 - 7HA" (24748 (= 7(7+$7(4,8-,*$" BIT#S,;(C/7(#, (%" (
o, (2 THAR-S, (TH(, T +(TQ7+(%"+87 (708, BT#S,Y(S+H8i+ 8, ;(+7(4,#4*85(G/7(0" (*78, 445#( - 7(
D" +(0" 5@ +(T+( 20287 " ("($, 7, (0, +(=b4%, HT+(=*T+THST+(TH(TVH = (= X0, (4700, +(~14% , #7+(
“THBHS, +( $" SICH( +T( STHTML#( 1 T( T+87(4,8-,*$" SUTHS, (TTH#( 5, +(%,+-7:" 1, *T+(0,+(
= "B, +H(BITTH(, (QTH(">T4$" -, (+/(4*TAUBITHS, (-, (T0(-"*"+1$t+ 8, (2 7( 1 ""#8%8 " #((+-20(

7
("

(
.
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BH(+ HTHAY THS™ (1 THE+(" =, 8" (TU(T+8/ 30, (<=+( 578707, (F7 70" 5, (%" +8" (70( <, <T7#3, (; 70(
TOTAS, (S T0(="* "+ <, (572, %5, (004, (1,8, ("(2, %5, (ATHTBA; , (+,CT(T0(476; ™ 5, (=" THS™
ST0(DEHA, Y (" +.(4,<,[#/TF +(; "8, +(+, CT(T0H+S7<" (b, 40" 0(; TO(DEHA , ("(+/(#t/+/ *0(; 7778+
PTHST( (0" +( DR +( 5 7( VG0 +=2 15" (/#, (57(0,+( V" =$/0,+( =087 (" (+/(FT>(#/TF . +(
BT BT+ “ATHA" (S T(0" +(HST*" AL HT+(="*=HS, B, +-T7 3 3 X("(0"+(*70" 4b, #T+(THST(4*."
B, =T U™ ("(= " HiGk+ <, (TH(T+ST(+ST<"Y @, *(THT<-0,(THST#; T4/ =#; ,W45<, ("(=, *(1/(
FT(TAUS 0, +(""/ 5 HST+(THTVH; , ("G T/ I(<THT** (+/(4 ,HSUCLUBHHNS"T(+ , CFT (TOIKIS, (
KX IBSIF (S T0(%, =757 5 (" T(0,+( =TS, Y=/ T(<TH, ¥ X(#/T+8 (4, <-*T#+5H#( ; 7(
0,+(2748, % 7+(1/7(%" #(2"F, *7dk; , (0 (TF 0/ 405#( 5 7(0" (4%." (4, , -T*"SiF" (TH("F7+2(@,*(,$*, 0" 5 ,¥(
A, HS /(4 ,H(TUT+S/ 30, (3T(0° (KT+=/T+8 (;70(%,+=7 ;" 5 (% THST (" (;L+SWHS™ +(+7L"07+(; 700, +(
A%, BT +(= A4S, + (FTHRI(= "X (THSTH TH<TH, O (7485 STBET +(5 700, +(8, %5 , +(="*" (TK-0,$"¥(
TU(ALL;" 5 (=" *THS" 0 TH(BTHT*09("(0" (7F, I/ MSH( ; T <U<<TSi+ <, (TH(TI(= ,*; , (044, (1,8, 7H(
="/

(“Subh aY adaptive resewdlaYde Pould Yot of Dourse exist if it laid its
BB+ (IS T(HT++(, A<, ¥T(6™ #(, HT(+-TALTH(" #; (St (478" L™ (" (A4S <+$" #47(
T<UHTHN"( 2°F, /% CUT( §,( =*T+T*F"$t, #2 %7H#Y Sh7*7( #,8( CTUHB( “#"( +/4%(
Wt HBF /08" ( " (JHUSHTH( " +(MT( 20t s (LHH(HT+$H (15, (MYLAY( , S6T*( =% +1$7+(
WS/ 3 TORTFT(L+(E, (K774, BORTFT(S, (FTB™* 5 (B7(2, +§7%— " ¥THS+ (" 17748, #(" + (COi#3
“H (487 -l NSRT(+E<U0* 4§ (CTR#B(AD , +7(TH , /BW(S, (C* M T(ST(OTTHT+§(+ " B* 418"
P *(4" H{ST(L AT T(" — =T *(LH(SHT(0BYS(, 2" #(, 78+ " BT(, #(Sh7(<" ST#")
UG, H(SHT(Q, FHB( P9 &, Yo /85, 8(( -, ++T++TH(#, (" sF #8"BT( FT*(is+
7, +STHCH , ST+ RS L+( #, 8 TH; , M7 ( MESH( B¥7" $T( +S*THBSH( " #; (F, *" 48" (3, (
< # - D T(ST(" SSTHSL, +(, ASHT(2, +ST*6="*THS(, *(S, (THTASSHT(*7"0(, 2+ ~*i#B
C/S(CTRHBHTFT*"(~ " ¥4 /0™ (=* 744+ T0" 0RO T(S7<IAS0h" +(, #0"(* #(71 /" 0(4%" #47(
L ACTUHB(=*T+THET5 0, (S0t (M, 25 T*2/0(= " * = +iGLd 0 (it+ SLHASM7(< " “(M700(" —=0""(
3T MU (M, * 5 +0(MIGTH(+ - 7" OL#B(, S 7( " *A%I$748/*7( , ASh7(%iF 76dlee:_BelloYd
b+ (+§" B7(, A= 77748, #(#" $/*"0(+ 0748 , #(Dould Yot lead ."(

(

(
(
(

T2UAU/ 5+, #9(VWXX(
YRA3Z(D\JM @] :\(
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