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I. INTRODUCCION



A principios de.la década de .los setenta aparecieron dos
trabajos que dan un nuevo giro al estudio de las estrategias

reproductivas.

E1 primero de ellos (PARKER 1970) introduce el concepto de
competencia espermdtica - como una forma de seleccidn sexual,
revisando sus implicaciones en.la biologia de .los insectos. La
originalidad de. ese trabajo reside en enfocar .la atencidn sobre.la
competencia que se establece entre dos o mds eyaculaciones en el
tracto reproductivo de una hembra cuando es inseminada por dos 0 mas

machos antes de producirse.la fecundacion de sus ovulos.

Gracias al marco conceptual ofrecido en ese trabajo, toda
una serie de caracteristicas anatomicas y fisioldgicas, asi como
diversos tipos de comportamiento, podian ser entendidos
evolutivamente como un conjunto de adaptaciones a las dos fuerzas
operantes en.la competencia espermdtica: por un.lado, la seleccidn
favoreceria mecanismos que confirieran prioridad en.la fertilizacion
de la hembra al esperma eyaculado, tales como desplazamiento de
anteriores espermas almacenados en el tracto reproductivo de.las

hembras, aumento del volumen de la eyaculacion, o miltiples



eyaculaciones, para asegurar .la dominancia numérica del propio
esperma y asi su probabilidad de fecundar .los ovulos. Por otro
lado, existiria una contra-adaptacion que favoreceria aquellos
mecanismos que redujeran.la eficiencia de eyaculaciones posteriores
en .la fertilizacion de las hembras. Entre estos mecanismos se
encuentran .los “tapones" segregados por .los machos, que son
inoculados a la hembra al mismo tiempo que el semen, y cuya funcidn
es el bloqueo al paso de eyaculaciones posteriores (insectos, PARKER
1970; arafias, AUSTAD 1984; ofidios, DEVINE 1984 y mamiferos, MARTAN
y SHEPHERD 1976, FENTON 1984). Esta funcidn tendria también .las
copulas prolongadas y la vigilancia postcopulatoria del macho a la

hembra (PARKER 1984). -

En .la @altima década ha aparecido un gran nimero de
pub]icacione; sobre el tema de competencia espermdtica, gue dan una
idea de.la importancia y amp]itud de esta forma de seleccidon sexual
y de su influencia sobre.los sistemas de emparejamiento (ver SMITH
1984, para revisiones en diferentes taxones de insectos y de

vertebrados) .

E1 otro trabajo de gran impacto (TRIVERS 1972) relaciona .la
inversidn parental con.la seleccidon sexual en una teoria general que
predice que lTos individuos del sexo que invierte menos en .la
descendencia muestran una mayor variacidn en el é&xito reproductivo,
compiten entre ellos por acceso al sexo opuesto y estdn sujetos a
una mayor seleccidn durante el emparejamiento por individuos del
otro sexo. Trivers, ademds, pone de vrelieve que aunque .los

intereses de machos y hembras durante.la reproduccidon pueden ser.los



mismos, .1as estrategias reproductivas de ambos sexos raramente son

idénticas, siendo incluso, con frecuencia, contrapuestas.

Los dos capitulos que constituyen el nicleo de esta tesis
(capitulos IV y V) estan implicita o expTTcitamente impregnados de

esas ideas.

Para abordar estos temas elegimos .la Espdtula (Platalea
leucorodia), especie que reline una serie de condiciones que hacen de
ella un sujeto casi ideal en este tipo de estudios: .los individuos
son de gran tamafio, .lo que facilita su observacion a .larga
distancia; los sexos son dimdrficos en tamafio corporal, permitiendo
as? su rapida determinacion en el campo y presentan una mancha
terminal en el extremo del pico, con un grado de variacion en su
disefio que posibilita al observador .1a identificacidon de cada
individuo en muy poco tiempo, sin necesidad de capturarlos y
marcarlos. Ademds, anida formando colonias en nidos descubiertos y
muy proximos entre si,.lo que permite el registro simultédneo del
comportamiento de varias parejas y el estudio, a nivel individual,
de.las interacciones sociales. Otro punto a su favor en nuestro
caso fue que una de.las principales colonias de cria de esta especie
se ubicara en el Parque Nacional de Dofiana, .10 que ofrece una serie
de condiciones .logisticas para.la realizacién del trabajo de campo

raramente alcanzables.

Los efectivos numéricos de esta especie han ido disminuyendo
en .los Gltimos siglos, desapareciendo de un gran nimero de paises

europeos (ver CRAMP y SIMMONS 1977 para revisidon de este y otros



aspectos de su biologia). En.la actualidad, su area de distribucidn
en Europa Occidental ha quedado reducida a.las colonias de cria de
Holanda (unas 400 parejas, E. OSIECK com. pers.) y del sur de
Espafia ( unas 700 parejas, obs. pers.). Que tengamos conocimiento,
no se han publicado estudios que traten el comportamiento
reproductivo de .la especie, por lo que, dada su precaria situacidn,
al interés tedrico de.los temas de estudio, se.le suma el interés
derivado del conocimiento de estos aspectos de su biologia para el

planteamiento de un programa coherente de conservacion.

El capitulo IIl de este estudio trata de ser wuna
contribucion al conocimiento de . .las sefiales sociales empleadas por

la Espatula durante su periodo reproductivo.

- E1 capitulo IV entra de.lleno en el estudio de competencia
espermatica en aves y sus 1implicaciones en el sistema de
emparejamiento. Comienza pof una revision de .la evidencia
disponible hasta .la .fecha sobre .la funcidn del comportamiento
copulatorio extramarital en.la fertilizacidn de .las hembras de aves,
examina después .las diferencias de intereses de machos y hembras en
una estrategia de emparejamiento mixta monogamia-promiscuidad, para
evaluar seguidamente, con.los resultados obtenidos de.la observacidn
del comportamiento copulatorio de.la Espatula,.la importancia real
del comportamiento promiscuo de esta especie en.la fecundacidn de
las hembras, el papel de .las hembras en el éxito de esta estrategia
reproductiva, .los mecanismos de comportamiento de los machos que
optimizan su éxito reproductivo en un sistema de emparejamiento

mixto, asi como .las tacticas que emplean éstos para defender su



confianza de paternidad y, por Gltimo, .los costes y beneficios que

suponen para.las hembras la estrategia de emparejamiento mixta.

E1 capitulo V examina .la inversidn parental, poniendo
especial énfasis en la comparacidn entre machos y hembras de sus
papeles en cuatro aspectos que resumen en gran medida .la inversiodn
de cada sexo en el desarrollo y supervivencia de .la cria:
construcidon del nido, atencidn al nido, 1ncubaé16n y alimentacion a
los pollos. Apareciendo de nuevo, en.la discusidon de ese capitulo,
el fendmeno de competencia espermdtica como explicacidn evolutiva de

ciertas diferencias en el cuidadc parental de machos y hembras.



I 1. METODOS



DESCRIPCION DE LA COLONIA

E1l estudio se 1levd a cabo en la colonia mixta de
Ciconiformes del Parque Nacional de Dofiana, localizada actualmente
entre los Cafios de Fuente del Dugue y el Chorrito (372 00" latitud N
y 62 277 longitud 0; figura 1). En 1985 y 1986, afos en que
. realizamos las observaciones, la cclonia estaba compuesta por

individuos de Garza Real (Ardea cinerea), Garcilla Bueyera (Bubulcus

ibis), Garceta (Egretta garzetta), Martinete (Nycticorax nycticorax)

y Cigliefia Comin (Ciconia ciconia), ademds de Espatulas (Platalea

leucorodia).

La mayoria de los nidos de Espdtulas estaban situados sobre

los grandes Alcornoques (Quercus suber), de la Vera (figura 2), zona

de ecotono entre la Marisma y el Matorral (para descripcion de las
comunidades de vertebrados y ecosistemas del Parque ver VALVERDE
1958, 1967; ALLIER et al. 1974; GARCIA NOVO et al. 1979; AMAT et
al. 1979).

Las primeras referencias escritas gque se tienen de la
"Pajarera", nombre con el que Tocalmente se conoce a la colonia,
datan del siglo XVIII, estando por esa época localizada en la Laguna

de Santa 0lalla, Arroyos de Soto Grande y Soto Chico y en Coto del



Figura 1. Localizacion de la colonia en el Parque Nacional de

Doftana durante 1.985 y 1.986
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Figura 2. Distribucion de los alcornoques ocupados por 1la colonia
en Tlos dos afios de estudio. Se muestra también la localizacidn de

las dos torres de observacion.
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Rey, y presentando una composicidon de especies similar a la actual,
con la diferencia de que entonces anidaban también Morito (Plegadis

falcinellus) y Cigiiefia Negra (Ciconia nigra), desaparecidas ahora

.del &rea como nidificantes (GRANADOS 1987). Desde finales del siglo
pasado hasta 1920 la pajarera estuvo emplazada en Tla Laguna del
Taraje, prdoxima a la de Santa Olalla, pasandc de ahi a ocupar los
alcornoques de Fuente del Duque y en 1945-47 1la Algaida, al norte
del Parque, (BERNIS y VALVERDE 1952). En esta Gltima localidad
permanecid hasta 1966, aunque ya desde 1963 algunos nicleos se
desplazaron hacia Martinazo y La Aulaga. Desde 1965 hasta 1985 la
mayor parte de los nidos se concentran en los alcornoques de la
Vera, entre los cafios de la Aulaga y el Chorrito, ocupando también

algunos afios los &lamos (Populus alba) de Fuente del Duque. En 1985

alrededor de 1la tercera parte de la colonia se desplazd unos 800 m
al sur ocupando los alcornoques de Fuente del Duque y en 1986 mas de

Ta mitad de Ta colonia ocupaba esos alcornoques.

En las proximidades del Parque, coexisten algunos afios otros
nicleos de cria que 1llegan a veces a superar en nimero de aves

nidificantes a la Pajarera de Dofiana (AGUILERA Y SANUDO 1986).

Durante el desarrollo del presente trabajo se hicieron
censos periddicos de la colonia y se tomaron datos sobre fenologia
reproductiva, é&xito reproductor y predadores de Tlas especies
nidificantes en ella. La informacidn resultante en esos aspectos no
sera tratada en detalle en el presente estudio. Creemos, no
obstante, interesante presentar en este apartado un resumen de esta

informacion.



Como se observa en la tabla 1, la poblacion nidificante de
Espatulas descendid de 374 parejas en 1985 a 237 parejas en 1986,
este descenso, que en mayor o menor medida fue observado también en
el resto de las especies nidificantes en la colonia (tabla 1), muy
probablemente pudo estar motivado por 1la diferencia en Tla
pluviosidad registrada en esos afics, reflejada tanto en valores
absolutos (638,6 mm en 1985 y 518,7 mm en 1986) como en el patrdn
estacional de 1la precipitaciones (figura 3). Posiblemente se deba
también a esa causa el menor éxito reproductor observado en 1986
respecto a 1985 (tabla 2) y los cambios en la fenologia reproductiva,
caracterizados por el retraso y acortamiento del ciclo reproductivo

en 1986 (tabla 3).

En la colonia se observaron anidando Grajillas, Corvus

monedula; Urracas, Pica pica, y Milanos Negros, Milvus migrans,

especies que fueron observadas predando sobre huevos y/o pollos de

las Espatulas y Ardeidas (tabla 4). En 1986 se observd un individuo

marcado de Aguila Calzada, Hieraetus pennatus, procedente del Centro
de Recuperacidon de Rapaces de la EBD, que durante casi un mes estuvo
haciendo incursiones diarias a la colonia, observdndosele capturar
dos pollos y un adulto de Espdtula y un pollo de Garceta, ademds de
comer dos huevos de Garceta en un nido. EIl AQui]a Calzada es wuna
especie que anida habitualmente en el Pardue, aunque nunca fue
vista, a excepcion de este individuo, acercarse a la colonia, por lo
que dificilmente podria ser considerada como un predador de las
especies que anidan en ella. Posiblemente el individuo observado

presentaba un comportamiento andmalo, consecuencia de la cautividad

1C



Figura 3. Precipitacion mensual acumulada en Dofiana durante los dos

afios de estudio. Los datos proceden del observatorio metereoldgico

de la R.B.D.
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Tabla 1.- Evolucidn del nimero de parejas nidificantes en la Pajarera de Dofana.
(Cuando se posee informacidn de nidificacion pero &sta no ha sido
contabilizada se sefiala con +, al no nidificar alguna especie cierto
afio se indica con -).

ARO 1952 1953 1954 1955 1956 1957-58 1959 1960 1961 1962 1863 1964 1975 1980 1984 1985 1986
REFERENCIA (1 (&) (3 3y (3) (4) (4) (5) (6) (7) (8 (8 (9) (10) (1) (12) (12)
Espatulas
(P. leucorodia} - - - - - - 2 5 15 100 286 224 <80 224 346 374 237
Garza Real
(A. cinerea) 6 13 15 15 5 - 90 + 200 + 335 211 130 102 197 200 182
Garcilla Bueyera
(B. 1ibis) 1200 2250 1700 2400 3200 + + + + + 2300 1900 1400 1216 531 596 220
Garceta
(E. garceta) 6750 2060 1500 3000 3000 - + + + + 1400 1540 400 367 414 401 378
Garcilla cangrejera ) ‘

(A. ralloides) - 61 60 85 70 - + + + + 45 11 2 2 - - -
Martinete
(N. nycticorax) 2256 550 350 700 340 - + + + + 17 1 15 44 32 38 22

Cigliefia comiin
(C. ciconia) 25 26 12 12 10 + + + 16 + 22 18 1 - - 1 1

Referencias: (1) Bernis y Valverde 1952. (2) Bernis y Valverde 1954, (3} Valverde 1956.
(4) valverde 1960. (5) Weickert 1960. (6) Bernis 1961. (7)Weickert 1963.
(8) vaucher 1967. (9) Kowalski 1975 “Diarios de Campo de la E.B.D. (10)
Garcia L. "Diarios de Campo de la E.B.D. (11) Aguilera E. Datos iréditos
(12) Aguilera E.y Sanudo J. Datos inéditos.



Tabla 2.- Exito reproductor de la Espdtula en la cclonia de Doiiana en los

dos afios de estudio. Entre paréntesis porcentajes.

Nidos exitosos *
Nidos Nidos Nidos
Afio controlados fracasados con éxito 1 Pul. 2 Pul. 3 Pul. 4 Pul.
1985 64 8 56 9 22 20 5
(12,5) (87,5) (16,1) (39,3) (35,7) (8,9)
1986 102 29 73 22 37 13 1

(28,4) (71,6) (30,1) (50,7) (17,8) (1,4)

* Los porcentajes se refieren al nimero de nidos con éxito.

Tabla 3.- Algunos datos sobre fenologia reproductiva de la Espatula en la

colonia de Dofiana durante 1985 y 1986.

Observaciones 1985 1986
Inicio ocupacidn de nidos 8 Febrero 7 Marzo
Comienzo de la puesta 2 Marzo 20 Marzo
Méximo nGmero de nidos ocupados 1 Mayo 8 Junio
Ultimos nidos ocupados 25 Agosto 24 Julio

13



a que estuvo sometido.

Junto a estos predadores aéreos, un ndmero variable de

Jabalies, §g§ scrofa, merodeaban frecuentemente por debajo de los

alcornoques, capturando los pollos pequefios y volantones que cafan a

veces de los nidos (tabla 4).

Otros potenciales predadores de las especies nidificantes en
1a colonia, que no fueron observados directamente predar sobre ellas
pero fueron vistos alguna vez en ella son: Milano Real, Milvus

milvus;  Ratonero Comin, Buteo buteo; Aguila Imperial, Aquila

heliaca; Zorro, Vulpes vulpes; Lince, Linx pardina; y Meloncillo,

Herpestes ichneumon.

14



Tabla 4.- Namero de observaciones directas scbre predacidn de huevos (H) y
pollos (P) en la cclonia de Dofiana. Datos combinados 1985-86.

Garcilla Garcilla/ Garza

Garceta bueyera Garceta real Espatula Total
Predadores H P H P H P H P H P H P
Grajillas 5 0 3 C 0 0 0 0 0 0 8 0
Urraca 0 0 5 0 0 Q 0 0 0 0 5 0
Milano negro O 8 2 16 3 34 G 0 0 2 5 60
A. Calzada™ 2 1 o o o0 0 0 0 0 2 2 3
Jabali 0 6 0 1 0 3 0 1 0 1 0 12

* Todos los casos realizados por el mismo individuo, procedente de
cautividad (ver texto).

15



REGISTRO Y ANALISIS DE DATOS

Las observaciones de comportamiento se hicieron desde dos
casetas (1,8 mx 1 m x 1,8 m) colocadas sobre torres de 6,5 m y de
4,5 m de altura que se situaron a unos 60 m de los grupos de
Espatulas que 1iban a ser controlados. Las torres y las casetas se
montaron antes de que .las aves iniciaran la construccion de Tos
nidos, no comenzindose a entrar en las casetas hasta que e] arbol

mas proximo a éstas habia sido ocupado por las Espatulas.

Dos grupos de parejas fueron observados en .las estaciones
reproductivas de 1985 y 1986. En la figura 2 se muestra.la
localizacién de los dos observatorios y de.los alcornoques ocupados

por la colonia.

Las parejas de cada grupo ocupaban nidos contiguos situados
todos en el mismo alcornogue y con buena visibilidad desde los
observatorios. Las observaciones se hacian con la ayuda de

prismaticos de 10 x 40 y con telescopio de 20-60 aumentos.

Los nidos fueron observados continuamente durante .las horas
de 1luz (12 a 15 horas) tres o cuatro dias a la semana, generalmente
desde que se formaba la pareja y ocupaba el sitio del nido hasta que

los pollos tenian cinco ¢ seis semanas de edad. Dos o tres dias a
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la semana se dedicaban a cuantificar sistematicamente las diferentes
actividades de comportamiento copulatorio y de inversidn parental,
el resto del tiempo se dedicaba a .la descripcidn y, en algunos
casos, la cuantificacidon de.las sefiales comunicativas, asi como al
control de la fenologia reproductiva y éxito reproductor de un
nimero variable de parejas repartidas por toda la colonia. El éxito
reproductor de una pareja fue medido como el nimero de pollos que
alcanzaban la cuarta semana de vida, a partir de esa edad los pollos
se desplazaban ya por las ramas proximas al nido, lo que dificultaba

su asignacidn a las parejas controladas.

Los individuos de las parejas controladas pudieron ser
reconocidos a partir de diferencias en caracteristicas del plumaje,
tales como la extension del collar ocre del cuello, desarrollo de
las plumas de la cresta o manchas en cualquier parte del cuerpo.
Todas estas caracteristicas podian cambiar con el tiempo, por lo que
se hacia necesario revisarlas periddicamente en cada individuo.
Hubo, en cambio, una caracteristica individual que permanecid
inmutable, al menos durante el tiempo que duraba una estacion de
cria: la mancha clara en el extremo del pico negro que las
Espatulas presentan después de su segundo afio de vida. La forma y
extension de esta mancha, que va del amarillo pé&lido al naranja
brillante, nunca fueron iguales para dos individuos (figura 4), por
1o que, en combinacidn con el color, resultd extremadamente Gtil

para el reconocimiento de los individuos observados.
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Figura 4. Diferentes disefios de.la mancha terminal del pico de .la
Espatula. Los dibujos estan tomados de especimenes pertenecientes a

la coleccidon de la E.B.D.
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Una vez que se decidia incluir una pareja en nuestro grupo
de estudio se dibujaba 1la mancha terminal del pico sobre unas
plantillas previamente preparadas, anotando su color, asi comc . las
caracteristicas del plumaje que podian ser wusadas para una
identificacidon rapida. Los sexos podian ser facilmente determinados
por el tamafio corporal, y especialmente por el tamafio del pico, ya
que los machos son mayores qué.1as hembras (figura 5), comprobandose
siempre el sexo adjudicado por .la posicidn durante las cépulas. EI
emplazamiento de Tlos nidos se representaba sobre un dibujo
esquematico del alcornoque, permitiendo asi su répida localizacidn e

identificacion al inicio de los muestreos.

E1 ciclo reproductivo de cada pareja fue dividido en cuatro
perfodos: (1) prepuesta, desde el momento que se forma.la pareja
hasta el dia antes del inicio de la puesta; (2) puesta, desde el dia
que ponen el primer huevo (dia 0) hasta el dfa que ponen el Gltimo
(dia +6 para una puesta de cuatro huevos); (3) incubacidn, desde el
dia +7 hasta el dia anterior a la eclosidn del primer huevo; (4)
pollos, desde el dia que nace el primer pollo hasta el dia que

abandonan el nido.

i

‘Debido a la alta densidad de predadores en .la cclonia,
decidimos no entrar en ella para controlar el contenido de los
nidos, por lo tanto, no pudimos tomar datos precisos sobre tamafio y
fecha de 1la puesta, hora a 1la que ponian los huevos o éxito de

eclosion.
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Figura 5. Dimorfismo sexual en el tamafio del pico de la Espatula.

Escala 1:2
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En 1a mayor parte de .los nidos pertenecientes a las parejas
controladas pudimos ver su contenido con.la ayuda de un telescopio,
sobre todo en los primeros dias de.la puesta, cuando aln consistian
en wuna precaria plataforma de ramitas, pudiéndose en esos casos
determinar con precisién la fecha de &sta. En .los nidos que no
pudimos determinar por observacion directa la fecha de la puesta,
&sta fue inferida a partir de.la fecha de eclosidn, restdndole .los

25 dias que dura la incubacidn (DEMENTIEV y GLADKQV, 1951).

En este estudio consideramos fértiles a .las hembras de
Espatulas (de especial importancia en el capitulo IV) desde que .las
veiamos emparejadas por primera vez, ocupando ya el emplazamiento

del nido, hasta el dia que ponian el peniltimo huevo.

Este criterio es re]ativamente arbitrario puesto quée no se
dispone de ningln estudio que trate el tema en esta especie y ni tan
siquiera en ninguna otra de Ciconiforme. En aves domésticas se ha
demostrado que la fertilizacidn de un huevo ocurre entre.los 15 y 30
minutos siguientes a.la ovulacidn, no obstante, el intervalo minimo
entre una coépula y.la puesta de un huevo fértil es de 19,5 horas,
produciéndose el mdximo de fertilidad dos o tres dias después de .la
inseminacidon (STURKIE y OPEL, 1976). E1 periodo fértil de las
hembras de aves, definido como el maximo intervalo de tiempo
transcurrido entre una cdpula y la puesta de un huevo fértil, oscila

entre siete dias en la Tortola Doméstica (Streptopelia sp., ZENONE

et al. 1979) y probablemente 60 dias en una especie de Petrel

(Pterodroma macroptera, IMBER 1976). Si tenemos en cuenta que en

las parejas de Espatulas por nosotros estudiadas el tiempo promedio

21



transcurrido entre la ocupacidn del sitio del nido y el inicio de.la
puesta fue de 6,7 dias (N=9, se eliminarcn dos casos extremos, uno
con 19 dias y otro con 3 dias), gueda este periodo dentro del rango

conocido para.los periodos fértiles de otros grupos de aves.

La descripcidn de.las sefiales comunicativas estd basada en
observaciones tomados directamente en el campo, complementados con
fotografias y unas 20 horas de grabacidon en video del comportamiento

reproductivo.

Para la toma de datos sobre Sistema de Emparejamiento e
Inversion Parental se observaban simultaneamente 8 a 12 parejas,
registrandose cada 15 minutos, mediante muestreos instantaneos (scann
samples, ALTMANN 1974), la presencia o ausencia de cada individuo y
en los casos en que estaban presentes.la actividad en la que estaban
ocupados en el momento del primer contacto visual. Para acortar la
duracion de cada muestreo, las actividades fueron clasificadas en
categorias amplias, tales como incubacién, de pie en el nido,
acicalamiento, alimentando a.los pollos, etc.. En los idintervalos
entre cada muestreo se anotaban todas las actividades de breve
duracidn que ocurrian mads esporadicamente, con independencia de que
pudieran ser detectadas también en .los muestreos instantaneos (por

ejemplo, agresiones, copulas, acarreos de materiales al nido, etc.).

En total, se obtuvieron y analizaron 36.086 registros
instantaneos de comportamiento de 56 individuos (28 parejas). Segin
el estado reproductor de las parejas, estos registros se repartieron

como sigue: 5.384 en prepuesta, 3.534 en puesta, 13.614 en
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incubacion y 13.554 atendiendo a.los pollos.

Cuando observabamos un intento de c6pula, se registraba .la
identidad de .los individuos implicados, -la hora en .la que se
producia y el resultado del intento. ET resultado podia ser una de
las siguientes categorias mutuamente excluyentes: (1) con éxito (el
contacto cloacal parecia haberse producido), (2) interrumpido por el
compafiero de la hembra (en casos de intentos de «copulas
extramaritales), (3) fracasado como resultado del comportamiento de
Ta hembra (bien sea agrediendo al macho o no elevando.la cola para
que pueda producirse el contacto cloacal) y (4) fracasado por otras

razones (macho resbala, aproximacidn de un Milano, etc.).

Cuando hablamos en este trabajo de dintento de codpula
extramarital nos referimos a cualquier intento de cdpula que se
producia entre un macho o una hembra emparejado y otro individuo que
no era su pareja, para diferenciarlo de aquellos intentos que se
producian entre individuos de una pareja, denominados aqui intentos
de copulas maritales. Considerdbamos un intento de cépula
extramarital cuando un macho se aproximaba hacia una hembra
intentando montarla. En.los intentos de cdpulas maritales.la monta
iba generalmente precedida del comportamiento Frotar Dorso (ver
descripcion en capitulo 3). Ya que a veces este comportamiento
podia finalizar sin que se produjera.la monta, debido a veces a
causas ajenas a .la propia pareja (por ejemplo, aproximacidn de un
Milano o de Garzas o congéneres), incluimos en el andlisis de datos

sélo aquellos intentos en los que el macho montaba a la hembra.

23



E1 término "paternidad" es empleado en este trabajo, segun
la definicidon que WERREN et al. (1.980) hacen de €1: la proporcidn
de zigotos en una puesta que fueron fertilizados por el macho que.le

dedica cuidado parental.

Cuatro aspectos de.la inversion parental fueron considerados
en este trabajo: construccién del nido, atencién al nido,

incubacidn y alimentacion a. los pollos.

En.la construccion del nido.le damos especial énfasis al
transporte de materiales, puesto que esta actividad es.la mas
costosa en términos energéticos. Cada vez que veiamos un transporte
de material se registraba.la identidad del individuo, hora y, cuando
era posible, procedencia y distancia al nido del sitio donde
recogian el material. En el andlisis de datos.los transportes
fueron asignados, segln.la fecha y la identidad de .la pareja, a uno

de .lTos cuatro estados reproductivos considerados.

E1 tiempo de atencidon al nido fue medido en cada individuo
como el porcentaje de muestreos instantdneos en .los que estaba
presente en el nido. La presencia en el nido fue considerada tanto
si el ave estaba posado en &1 o en sus inmediaciones como si estaba
colectando materiales en las proximidades del alcornoque donde se

ubicaba el nido.

A1 igual que para.la atencidn al nido, el tiempo que cada
individuo dedica a la incubacidn (o al cubrimiento de .los pollos)
fue medido como el porcentaje del nlmero total de muestreos

instantaneos que un individuo estaba implicado en esa actividad.
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La alimentacidn a.los pollos se midié como el nimero de
veces que un individuo ceba a.los pollos. Cada vez que observabamos
algln individuo alimentar a.los pollos se registraba la hora a .la
que ocurria y .la identidad del individuo. Cuando.los pollos eran
pequefios podian ser alimentados periddicamente por un adulto durante
cuatro o cinco horas, sin que este individuo se ausentara del nido
para buscar alimento. Estos casos fueron considerados como una sola
ceba y .la hora registrada en el andlisis.la correspondiente a.la

primera vez que.lo veiamos alimentar.

Como .1a eclosidn es asincrénica, .las categorias de edades de
los pollos fueron . establecidas en relacién con .la fecha de
nacimiento del primer pollo en.la nidada, asi, cuando decimos, por
ejemplo, que .los pollos de determinado nido estaban en .su tercera
semana de edad nos estamos refiriendo a que el primer pollo que

naci0 tenia esa edad, aunque sus hermanos podian ser mas jévenes.

Para el andlisis estadistico de .los datos hemos empleado
preferentemente tests no paramétricos puesto que .los datos de
comportamiento frecuentemente no relnen .los requisitos requeridos
por los tests paramétricos. Para.la eleccidn de estos tests hemos

sequido los criterios establecidos en SIEGEL (1959).

En.los casos que hemos cfeido oportuno.la aplicacidon de un
test paramétrico, porque éste aportara mds informacién que su
equivalente no paramétrico (por ejemplo, ANOVA respecto al test de
Kruskal-Wallis), .los datos fueron transformados antes de aplicar el

test (transformacidn arcoseno para porcentajes o transformacidn
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Togaritmica para tasas o frecuencias; SOKAL y ROHLF 1979).

Con cierta frecuencia hemos aplicado el andlisis de varianza
(ANOVA) para examinar .la influencia de una o dos variables sobre
cierta actividad (por ejemplo, sexo y/o estado reproductivo sobre
tiempo de atencién al! nido). En estos casos hemos empleado el
programa P7D del paquete estadistico BMDP (DIXON 1973). Entre .las
salidas de este programa estdn el test de Levene para examinar si
las varianzas de.los grupos son iguales y .las transformaciones de
Welch y de Brown-Forsyte aplicadas a.la F cuando los datos no reinen
esa condicidon. Hemos empleado.la transformacion de Welch, cuando
las varianzas no eran iguales, y la probabilidad asociada a ella,

especificandose estcs casos en el texto (F(Welch)).
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ITI.PAUTAS DE COMPORTAMIENTO
- REPRODUCTIVO |



INTRODUCCION

En las siguientes pdginas se tratardn.las sefiales sociales
de .la Espatula que tienen.lugar en.la colonia durante el periodo de

1a reproduccidn.

Se trata por separado cada sefial, siguiendo un esquema
similar al de MOCK 1976 y RODGERS 1980, con el siguiente formato:
nombre, descripcidn, variaciones y discusion. Para.la denominacion
de .las sefiales se ha tratado de seguir.la terminologia al uso en
Ciconiformes (PALMER 1962, MEYERRIECKS 1960; MOCK 1976, KAHL 1983),
adaptandola al castellano. Cuando no se ha encontrado en.la
bibliografia consultada una sefial similar a .la observada durante
este estudio, se.le ha dado un nombre intentado que haga referencia
a.la caracteristica mads destacable de su ejecucién. Mas raramente,
el nombre puede hacer referencia al contexto donde se produce.la
sefial. En el apartado descripcidn se ofrece.la forma que adopta .la
sefial en su ejecucion mds tipica. En variaciones se hace referencia
a.las diferentes formas que puede tomar .la sefial durante su
ejecucion. En el apartado de discusidn se describen.los contextos
en.los que se produce .la sefal, sexo que .la ejecuta, sefiales
asociadas, homologias con.las sefiales descritas en otras especies de
Threskiornithidae y mensaje de.la sedial (SMITH 1969) derivado a

partir del contexto en que se produce.
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RESULTADOS

SACUDIRSE
Descripcién (figura 6)

E1 cuerpo del ave se mantiene en posicidn horizontal con.las
patas ligeramente flexionadas, el cuello arqueado y el pico
entreabierto apuntando .1igeramente hacia abajo. La cresta y.la cola
estan  desplegadas. En esta posicidn, separando las alas
entreabiertas del cuerpo, .las bate alternativamente con gran
intensidad, produciendo, al frotar.las plumas con estos movimientos,

!

un ruido audible a gran distancia.
Variaciones:

Esta sefial es una de.las mds estereotipadas en su ejecucion.
Las variaciones que hemos notado se refieren a.la posicidn de.la
cabeza al inicio de.la sefial, mds o menos baja respecto al eje
horizontal del cuerpc, a la posicidn de'éste, que a veces puede
estar .ligeramente inclinado hacia delante y abajo, y a.la direccidn

del pico, que en ocasiones puede apuntar .ligeramente hacia arriba.
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Discusiodn:

Lo realizan.las hembras con frecuencia durante .la fase de
formacion de la  pareja, cuando aln no han sido aceptadas
definitivamente por .los machos. En estas circunstancias, al
ejecutarlo .la hembra contagia inmediatamente al macho, inhibiendo

asi la agresidn de &ste al menos durante unos minutos.

También .To suelen ejecutar el macho y .la hembra casi al
unisono en parejas ya establecidas después que se ha producido una
agresidon hacia un intruso en el nido. En ocasiones puede ser
ejecutado espontdneamente por.los dos miembros de.la pareja sin que,

al parecer, existan causas que.lo desencadenen.

Casi  invariablemente va seguido del comportamiento

Acicalarse Ala.

Este comportamiento es homologo al "Display Shake", descrito

por KAHL (1983) en.la Espatula Africana (Platalea alba) y ocurre en

.los mismos contextos citados para esa especie. Sin embargo, es
ejecutado por nuestra Espdtula de forma diferente a aquélla. AsfT,
mientras que.la Espatula Africana se mantiene en posicidn casi
erecta al ejecutarlo, .la Espdtula se mantiene con el cuerpo casi
horizontal. Se ha observado también realizado por.las hembras del

Ibis Escarlata (Eudocimus ruber) al aproximarse al macho durante.la

formacidn de pareja. En esta especie, el cuerpo y el cuello se
mantienen horizontales al ejecutarlo (Sacudirse plumaje, RAMO y
BUSTO 1985). Una sefial similar a ésta en.la forma (Ruffle Display)

ha sido descrita en.la Zamurita (Phimosus infuscatus), por LUTHIN
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(1983). En esta especie forma parte de.las sefiales de ostentacidn
del macho, durante.la formacidn de.la pareja, y es ejecutada también

por &stos en situaciones de coflicto durante.la peticidn de cdpula.

Sacudirse parece tener al menos dos significados en.la vida
social de.la Espatula. Por una parte puede funcionar como inhibidor
de.la agresidn del macho hacia.la hembra durante el periodo de .la
formacion de pareja, aprovechandose.la hembra en estas ocasiones de
su caracter altamente contagioso para frenar.la agresion del macho.
Por otro .lado, es también ejecutado por.los decs miembros de.la
pareja tras un episodio agresivo hacia terceros, puede significar
una vuelta a la "normalidad" después de situaciones de gran tensidn.
En este 0ltimo contexto y en el sefialado al ser ejecuta@o
espentaneamente por .los dos miembros de.la pareja al unisono, podria

caber dentro del grupo de actos exclusivos de.la pareja.
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Figura 6. SACUDIRSE
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ACICALARSE ALA.
Descripcion (figura 7)

E1 ave, con el tronco formando un &ngulo de 45 grados con.la
horizontal, separa .ligeramente del cuerpo una de .las alas,
manteniéndola plegada, y se pasa varias veces el pico entreabierto
por el borde del dlula y de.las primarias. Géneralmente mantienen
las plumas de.la cresta desplegadas mientras ejecutan.la sefial. La
ejecucion completa de .la sefal no .llega a durar mds de cinco

segundos.
Variaciones:

Esta pauta presenta algunas variaciones en .la ejecucidn,
refieréndose princiba]mente al nimero de veces que pasa el pico por
el ala, entre una y cuatro veces, a.la parte del ala por donde pasa
el pico, que puede ser desde el hombro al extremo del ala, pasédndolo
por todo el borde o, con mas frecuencia, empezar desde.la mitad del
ala para finalizar el movimiento en.los extremos de .las primarias.
A veces, en vez de pasar el pico por el borde del ala,!lo pasa por

.1a cara inferior de.las primarias y secundarias.
Discusion:

Este comportamiento.lo realiza el ave inmediatamente después
de haber ejecutado Sacudirse y, por tanto, surge en todas aquellas

circunstancias que apuntdbamos para esa sefial.
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De otro.lado, puede formar parte también del comportamiento
postcopulatorio. En 43 casos en que registramos el comportamiento
siguiente a.la copula, el macho realizd Acicalarse Ala en ocho
ocasiones (18,6%), siete de ellas precedido por Abrir Pico y una
inmediatamente después de desmontarse de.la hembra. Esta, a su vez,
1o ejecutd 28 veces (65,1%), 27 precedido por Abrir Pico, y una al

bajarse el macho.

Al igual que Sacudirse, el presente comportamiento tiene una
clara raiz en.las actividades normales del aseo y, sin duda, es una
ritualizacion de una parte de éste. Como apunta KAHL (1983), al
describir un comportamiento homblogo a &ste (Preen Display) en.la
Espatula Africana, no parece tener ningiin significado funcional en
1a .Timpieza dgl plumaje, pues no.llega a cerrar ei pico sobre.las

-

plumas que toca.

Esta sefial no ha sido citada para ningin Ibis, al menos
ejecutada en.la forma descrita, sin embargo, LUTHIN (1983) describe
el acicalamiento del ala como parte del acicalamiento ritualizado de
los machos de Zamurita. En esta especie, el pico.lo pasan por .los
extremos de.las primarias con.la cabeza situada por encima de .la
espalda. Un comportamiento digual en.la forma a Acicalarse Ala se
presenta en varias especies de garzas, asociado. principalmente al
comportamiento de exibicidon de.los machos aiin no emparejados (Wiﬁg
Touch, BLAKER 1969; Lissage des Plumes, VOISIN 1970; Wing Preen,
MOCK 1976, 1978).
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Una caracteristica de este display que .lo diferencia
claramente del aseo es que durante su ejecucidn .Tos animales
mantienen las plumas del cuerpo muy apretadas mientras que cuando el

animal se acicala.las mantiene entreabiertas.
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Figura 7. ACICALARSE ALA
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SACUDIR CABEZA.
Descripcion (figura 8)

E1 ave, con el cuello replegado y el pico cerrado vy
mantenido en posicidon vertical, apuntando hacia abajo, sacude varias
veces .Ta cabeza a jzquierda y derecha del eje central del cuerpo,

describiendo con el extremo del pico un arco de unos 70 grados.
Variaciones:

Casi todos.los componentes de este comportamiento pueden
variar. La cabeza puede mantenerse a ras de.los hombros o el
ejecutante puede bajarla ai tiempo que realiza .la pauta. "~ Si .la
pareja se encuentra algo distanciada y si va precedido por Tocar
Pico, el ave .lo realiza con el cuello extendido en.la direccién de
.1a cabeza de su compafiero, siendo entonces.la sacudida de.la cabeza

muy .1igera y el arco descrito muy pequefio.
Discusidn:

Lo suelen ejecutar tanto el macho como .la hembra cuando
coinciden .los dos en el sitio del nido. Frecuentemente.lo inicia.la

hembra y es respondido de.la misma forma por el macho.

Es quizd.la pauta de comportaminto que ejecutan con mayor
frecuencia.los dos miembros de una pareja en el periodo de prepuesta
¥y, al ser ejecutado por un macho al aproximarse una hembra durante
1a formacidn de pareja, puede ser una evidencia de su aceptacién, al

menos momentanea.
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En cuatro ocasiones hemos observado este acto realizado por
hembras al mismo tiempo que dirigian una amenaza a un macho extrafio,
y en dos ocasiones cuando .la amenaza iba dirigida hacia un Milano

Negro (Milvus migrans).

En . la .literatura sobre comportamiento de Ibises no hemos
encontrado ningln display similar a éste, en cambio se ha descrito
un comportamiento idéntico en.la Espatula Africana (Head Shaking,

Kahl 1983).

En su contexto mds habitual podria ser incluido en el grupo

de comportamientos que refuerzan.los vinculos de.la pareja.

En.las ocasiones en que se observd este acto como componente
de .la amenaza (no descrito para "Head Shaking"), fue siempre
ejecutado por hembras solas en.los nidos. Cua;do.los receptores de
.1a amenaza eran otras Espatulas, &stas fueron siempre machos vecinos
ejecutando el Vaivén de Cabeza mirando hacia ella. En dos de estas
ocasiones el macho saltd sobre.la hembra y copuld con ella. En.los
otros dos casos, el compafiero de .la hembra, que se encontraba
proximo al nido, acudid rapidamente junto a ella interrumpiendo con
su presencia .los movimientos de1 otro  macho. En estas
circunstancias, el empleo de wuna pauta tipicamente amistosa como .
componente de una agresiva, presenta un signifitado ambiguo.  Por
una parte, .la hembra podria estar intentando atraer al nido a su
pareja, siendo quizd también este el caso cuando el receptor de .la
pauta era un Milano y, por otra parte, podria expresar una situacidn

conflictiva entre rechazo y aceptacidn al otro macho.
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Los movimientos que componen esta pauta recuerdan en cierta
medida a aquellos que realizan .las Espdtulas durante .la
construnccion del nido al intentar encajar ramitas, aunque a
diferencia de esta actividad el ave no mantiene ninguna rama en el
pico, siendo ademds el dngulo descrito mds amplio. Probablemente

proceda de.la ritualizacion de estos movimientos.
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Figura 8. SACUDIR CABEZA
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SALUTACION
Descripcidon (figura 9) :

E1 ave abre el pico, apuntédndolo.ligeramente hacia arriba,
despliega .1a cresta e hincha el saco gular, emitiendo una.llamada
~monosilabica mu1t1p1e (gaag-gaag-gaag.....) repetida de 8 a 15
veces. Al mismo tiempo separa .ligeramente.las alas del cuerpo,
entreabriéndolas y subiendo y bajando sus extremos y .la cola
desplegada al mismo ritmo que emite .la.llamada. Lentamente va
bajando.la cabeza hasta.llegar en ocasiones a tocar con el pico .los

palitos del nido.
Variaciones:

Este comportamiento puede realizarse tanto de pie en el nido
como echado, en el caso de que el ave esté incubando o cubriendo a
los pollos al.llegar su pareja. En este Gltimo caso el ave puede
levantarse .lentamente al tiémpo que .lo realiza o bien puede
permanecer echada en el nido, volviendo otra vez a adoptar .la

postura normal de incubaciodn.
Discusion:

Se ha ‘observado siempre en .las mismas circunstancias:
realizado por el individuo que estd en el nido al.llegar su pareja
después de una ausencia .larga. Con alguna frecuencia a este
comportamiento puede seguirle Sacudir Ramitas y, en ocasiones, puede

sucederle .1a serie Sacudirse-Acicalarse Ala.
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Este comportamiento es muy similar en.la forma al “"Greeting"
de .la Espatula Africana (KAHL 1983) y, sin duda, es homdlogo de
éste, sin embargo este autor no menciona.los movimientos de bajar y
subir .la cola y.los extremos de.las alas. Las Espatulas Rosadas,
(Ajaia ajaja), reciben también a su pareja en.los relevos durénte.]a
incubacidén con una.llamada emitida con el pico abierto (ALLEN 1942,

fig. 29, p. 87).

E1 comportamiento de saludo de.los Ibises, realizado durante
los relevos en.la incubacidn, tiene en comin con el de.las Espatulas
el ir acompafiado de un sonido y el apuntar también el pico abierto

hacia arriba (LUTHIN 1983, URBAN 1974, CRAMP y SIMMONS 1977).

La Salutacion tiene un claro significado amistoso, al
realizarse siempre entre.los dos miembros de.la pareja. No obstante.
incluye elementos que intervienen también en.la amenaza (desplegar
cresta y abrir el pico), .10 que parece indicar una reaccidn primaria
agresiva, provocada por.la.llegada al nido de un congénere. Estos
componentes parecen ser contrarrestados por .los movimientos
esterectipados de.las alas y.la cola y por.la.llamada caracteristica

que emite conjuntamente en.la sefal.

En algunas ocasiones, cuando.lo realiza una espatula que
estaba 1ncubando 0 cub}iendo.Tos pollos dormida al posarse su pareja
en el nido, sin que por tanto haya podido ser vista al.llegar, puede
apreciarse con claridad .la transicidn de este componente agresivo
primario a.la forma completa de.la sefial: .la primera reaccion del

ave incubante es desplegar .la cresta y dirigirle el pico abierto al
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recién .llegado, pasando rdpidamente, al reconocer a su pareja, a
reorientar el pico y ejecutar el resto de.los componentes de.la

sefial.
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Figura 9. SALUTACION
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FROTAR DORSO
Descripcidn (figura 10) :

E1 macho, posado paralelo a.la hembra en el nido, .le pasa el
cuello por encima de.la espalda frotadndole con.la mandibula inferior

el ala del.lado opuesto y.la parte anterior de.la espalda.
Variaciones:

~ Los movimientos de frotacion del macho se hacen generalmente
de arriba a abajo, aunque en ocasiones pueden hacerlos de.lado a
lado o describiendo una trayectoria oblicua. La duracion de esta
pauta es muy variable, dependiendo de.la receptividad de.la hembra,
estando comprendida en un rango que va de menos de un minuto a mas

de 10. .
Discusion:

Se realiza siempre precediendo a.la cdpula en parejas ya
establecidas. Si.la hembra no es receptiva da algunos pasos por el
nido, ocupandose en.la construccidon o reparacion de &ste, evitando
as? que el macho .la monte. En estos casos el macho insiste durante
algin tiempo en .la ejecucién de .la pauta, intentando siempre
mantenerse paralelo a .la hembra. Cuando.la hembra es receptiva,
permanece inmévil con el cuello recogido, pasando entonces el macho

a montarla.
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Frotar Dorso presenta un inequivoco mensaje de peticidn de

copula del macho a.la hembra.

En su estudio sobre.la Espdtula Africana KAHL no describe
este display como tal, aunque menciona que antes que el macho monte
a.la hembra.le toca con el pico.la espalda y.los hombros y pone el
pico vertical apuntando hacia abajo sobre el.lado mas alejado de

ella, como alcanzando palos del nido.

En .los Ibises para .los que han sido descrito el
comportamiento anterior a .la cdpula, éste consiste en mantener el
macho su cabeza sobre el cuello de.la hembra, seguido por el display
Sacudir Ramas, que realizan simultdneamente.los dos miembros de.la
pareja (Zamurita, LUTHIN 1983, Ibis Escarlata, RAMO y BUSTO 1985) y
sequido -(solo en el caso de Zamurita) por un balanceo de.la cabeza
hacia delante y atrds, por parte del macho, golpeando con su pico al

de .la hembra. En el 1Ibis Calvo (Geronticus eremita), el macho

acicala.la cabeza y otras partes del cuerpo de.la hembra antes de

montarla (CRAMP y SIMMONS 1977).
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Figura 10. FROTAR DORSO
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COPULA (figura 11).

Inmediatamente después de haber ejecutado el comportamiento
Frotar Dorso a su pareja, si ésta se muestra receptiva, el macho da
uno o dos pasos hacia atrds y apoya una pata sobre.la espalda de .la
hembra. Esta, a su vez, flexiona.las patas, agachandose.ligeramente
y separando .los codos del cuerpo. Inmediatamente que el macho.logra
subirse sobre.la hembra y, a veces sin que aiin haya apoyado.las dos
patas, .1a agarra por el pico a.la mitad de éste y.lo sacude sobre el
de ella, batiendo.las alas para mantener el equilibrio. La hembra
eleva y gira.ligeramente .1a cola al tiempo que el macho baja
.1atera1mente la parte posterior del cuerpo hasta producirse el

contacto cloacal.

- La duracion media de.las copulas, desde que el macho posa su
pie en.la espalda de.la hembra hasta que se baja de ella, fue de 9,7

segundos (DT=2,3; Rango=6,5-15,4; n=18)

Las copulas promiscuas que hemos observado no se diferencian
en nada de .las coOpulas en .la pareja, aunque en ninglin caso van
precedidas del comportamiento Frotar Dorso, saltando el macho

directamente sobre.la hembra.

Un componente peculiar que ocurre durante.la copula de .las
Espatulas es.la sujecion por parte del macho del pico de.la hembra y
1a sacudida de su pico sobre el de ella. No conocemos de ninguna
otra familia de aves donde ocurra este comportamiento acompafiando a
.1a copula, aunque parece estar muy extendido entre.la familia de.las

Espatulas e Ibises. Asi, el agarrar y sacudir el pico ha sido
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descrito en.la Espdtula Rosada (ALLEN 1942), en.la Espatula Africana
(KAHL 1983), en el Ibis Calvo, (CRAMP y SIMMONS 1977); en el Ibis

Sagrado, Threskiornis aethiops, (URBAN 1974), en .la Zamurita,

(LUTHIN 1983) y en el Corocorc de Monte, Mesembrinibis cayennensis,

(LUTHIN 1983). En cambio, parece que no se produce en el Ibis

Blanco, Eudocimus albus, (PALMER 1962) ni en su prdoximo pariente el

Ibis Escarlata, (RAMO y BUSTO 1985). En esta Gltima especie es .la

hembra .1a que a veces agarra el pico del macho y.lo sacude al final

de.la copula.
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Figura 11. COPULA
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ABRIR PICO
Descripcidon (figura 12) :

E1 ave, con.la cresta desplegada, abre ampliamente el pico y
lo apunta hacia el frente y.ligeramente hacia abajo, manteniéndose

por unos instantes en esa posicion.
Variaciones:

Cuando es ejecutado por el macho inmediatamente después de
la cépula, y sin que ain haya descendido de.la hembra, .lo suele

ejecutar con.las alas abiertas para mantener el equilibrio.
Discusion:

Esta pauta ocurre inmediatamente depués de.la copula. De 43
copulas en.las que registramos el comportamiento postcopulatorio, en
24 (55,8%) el macho ejecutd este display, mientras que.la hembra .lo

realizo en 40 (93%) ocasiones.

Esta sefial, que no ha sido descrita con anterioridad en .las
Espatulas, presenta .los dos componentes tipicos de.la amenaza:
cresta desplegada y pico abierto, aunque a diferencia de esta Gltima
el pico nunca apunta al otro individuo. Los dos componentes citados
son también comunes a.la Salutacion y en cierto modo podria ser
considerado wuna Salutacién incompleta, ya que en ninglin caso se
observaron.los movimientos de alas y cola descritos para ese
comportamiento. Es también muy similar a Posarse, diferenciandose

de éste en que el ave no mantiene el cuello recto y .las alas
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habitualmente no estdn extendidas.

Probablemente este acto va acompafiado por wuna .1lamada,
aunque no podemos asegurarlo con certeza debido a.la distancia desde

1a que se realizaban.las observaciones.

Para .los Ibises hemos hallado descripcidn de comportamiento
ritualizado sucediéndole a.la copula en muy pocas especies. En el
Ibis Calvo, después de que el macho baja de .la hembra, .los dos
miembros de .la pareja pueden adoptar una postura erecta, con.las
cabezas extendidas y .los picos mantenidos en posicion vertical
(Triumph Ceremony). Este ritual es realizado mds a menudo s6lo por
el macho (OLIVER et al. 1979). En.la Zamurita, alrededor de .la
mitad de .las copulas durante.la fase de prepuesta fueron seguidas
por alglin tipo de comportamiento ritualizado por uno o por ambos
individuos. Estos fueron Sacudir Cola (solo.la hembra), Sacudirse,
por'uno 0 ambos individuos, y Acicalarse (LUTHIN 1983). Para el
Ibis Sagrado y el Ibis Blanco sélo ha sido descrito Acicalamiento
después de.la cdpula (URBAN 1974, PALMER 1962, respectivamente),
aunque no se especifica si el acto es ya una sefial ritualizada o

bien es todavia funcional,.
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Figura 12. ABRIR PICO
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POSARSE
Descripcion (figura 13) :

.~ E1 ave al posarse.lo hace con.la cresta desplegada, el pico
abierto, el cuello extendido hacia abajo en un angulo de 45 grados
con.la horizontal y.las alas desplegadas hacia arriba. Se mantiene
durante unos segundos en esta posicidn al tiempo que emite un grito

grave y.largo (graaaaag).
Variaciones:

Este comportamiento es muy poco variable en.la forma y en el
tiempo de ejecucion, el dnico componente que varia a veces es el
angulo de inclinacidn del cuello, aunque siempre se mantiene por

debajo de.la horizontal.
Discusion:

Suele ser realizado con frecuencia por el macho tras haber
sido relevado en .Tas tareas del nido por su pareja. En estas
ocasiones el macho suele posarse en una rama proxima, haciéndolo de
la forma descrita. Ha sido visto también realizado tanto por el
macho como por .la hembra al posarse en el nido donde estaba ya su
pareja. En estos casos es respondido por una Salutacidon por el otro
miembro. También.lo hemos visto ejecutado por .las hembras al

posarse junto a.los machos al inicio de .1a formacion de.las parejas.
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Segiin todos.los contextos donde ocurre este comportamiento,
parece siempre presentar el mismo mensaje: wuna exibicidn de.la

propiedad del territorio.

E1 dnico Threskiornitido que ha sido citado realizando un
comportamiento similar a &ste (Postura de Posarse, RAMO y BUSTO
1§85) es el Ibis Escarlata. En esta especie es ejecutado por el ave
saliente de un relevo durante.la incubacién al posarse en una rama

proxima al nido.
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Figura 13. POSARSE
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SACUDIR RAMITAS
Descripcion (figura 14)

E1 ave sujeta con el pico un palito encajado en el nido o
una rama adyacente a éste y sin intentar arrancarla da tres o cuatro

sacudidas rapidas con.la cabeza.
Variaciones:

Apenas ocurren variaciones en esta pauta de comportamiento.
Los animales generalmente.lo ejecutan sujetando material del nido,
por .10 que.la cabeza se mantiene mds baja que el eje horizontal del
cuerpo, ‘también pueden sujetar una ramita mas alta que el nido,

variando entonces .la posicion de.la cabeza.
Discusidn:

Ocurre frecuentemente justo después de ejecutar .la
Salutacidn y, en algunos casos, después de haber ejecutado Sacudir

Cabeza."-

Es una sefial muy similar en .la forma al "Stick Shaking"
descrito por KAHL (1983) en.la Espdtula Africana. A diferencia de
éste no suele ser ejecutado simulténeamente por .los dos miembros de
1a pareja y casi siempre.lo hemos visto precedido de.la sefal de
Salutacidon en vez de por Sacudir Cabeza, mds frecuente en esa

especie,
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Sacudir Ramitas es un comportamiento ritualizado que ha sido
descrito para .la mayoria de.las especies de Ibises y de Espatulas.
Dependiendo de .las especies puede ser empleado en distintos
contextos y, a menudo, una misma especie puede emplearlo en
situaciones bien diferentes. Los contextos en .los que ha sido
citado son .les siguientes: en .la formacidn de pareja, formando
parte de.los comportamientos de ostentacion del macho (Ibis Blanco e
Ibis Escarlata, PALMER 1962 y RAMO y BUSTO 1985, respectivamente) o
bien, empleado por.la hembra al aproximarse al macho (Zamurita,
LUTHIN 1983; Ibis Blanco, PALMER 1962; e Ibis Escarlata, RAMO y
BUSTO 1985). Puede ser ejecutado también por ambos miembros de Auna
pareja tras producirse situaciones de conflicto con terceros
(Zamurita e Ibis Calvo, LUTHIN 1983, OLIVER et al. 1979,
respectivamente) o espontdneamente por uno o por.los dos miembros,
sobre todo en.la fase de prepuesta (Corocoro de Monte, LUTHIN 1983;
y Espatula Africana, KAHL 1983). Por iltimo, puede formar parte del
comportamiento precopulatorio realizado por émbos sexos (Zamurita,

Ibis Blanco, Ibis Escarlata e Ibis Calvo. ops. cits.).

En el Ibis Calvo es descrito como una presentacién de
material del nido (Fiddle-sticks) del macho a .la hembra,
produciéndose sacudidas de.la ramita s6lo en algunas ocasiones al

tomarla .1a hembra (OLIVER et al. 1979).

En el dnico Ibis donde expresamente se ha citado que no
ocurre esta pauta de comportamiento es en el Ibis Sagrado (URBAN

1974).
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En nuestra Espatula, en 1los dos contextos donde ocurre
presenta un mensaje similar, englobado en el conjunto de los

comportamientos exclusivos entre los dos miembros de la pareja.

Su crigen estaria en los movimientos de encajar palos en el
nido durante 1la construccion de éste y, podria representar un paso

intermedio en la ritualizacidon del comportamiento Sacudir Cabeza.
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Figura 14. SACUDIR RAMITAS
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BAJAR CABEZA
Descripcidn (figura 15) :

E1 ave, con.la cresta plegada, el pico cerrado y el cuerpo
horizontal, baja .1a cabeza y mantiene el pico vertical apuntando

hacia abajo.
Variaciones:

Esta pauta, que suele ser ejecutada por hembras "satélites"
durante .la formacion de pareja al posarse junto al macho, aparece.
mds exagerada.en su ejecucion (bajando.la cabeza al maximo con el
cuello extendido) cuando .la hembra al posarse.lo hace frente al
macho y menos marcada cuando.la aproximacion se hace .Tateralmente.
Cuando el macho reacciona agresivamente al acercamiento de.la
hembra, &sta mantiene.la cabeza baja, tratando de darle.la -espalda,
abriendo entonces en ocasiones e1 pico y posiblemente emitiendo
algln sonido, sin responder agresivamente en ningin caso al ataque

del macho.
Discusion:

Esta pauta es muy frecuente en el periodo de formacion de.
pareja cuando.las hembras tratan de mantenerse prdximas a un macho.
Es hom6loga al "Appeasement display" de.la Espatula Africana (KAHL
1983) y, al idgual que en esta especie, puede estar sirviendo como

inhibidor de .la agresidon del macho.
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También . 1a hemos visto ejecutada por pollos posados en nidos
ajenos cuando son agredidos por un adulto propietario del nido. En
estos casos, el pollo atacado emite al mismo tiempo un sonido agudo
repetido insistentemente . que suena como un "chirr-chirr-chirr...",
tratando de dar .la espalda al atacante y, a veces,.llega a echarse

en el nido.

En.Tos dos contextos tiene un claro mensaje de sumision con

un significado de inhibicion de .la agresion para el atacante.
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Figura 15. BAJAR CABEZA
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VAIVEN DE CABEZA
Descripcidn (figura 16)

E1 ave, posada en una rama o en el nido con .las patas
flexionadas, sube y baja .la cabeza tres o cuatro veces seguidas,
mirando hacia el receptor. Generalmente interrumpe por  unos
instantes .los movimientos y vuelve a ejecutarlos una o mas veces

antes de saltar.
Variaciones:

La Gnica variacion que hemos observado se refiere a .la
duracion de .la pauta, comprendida en un rango de cinco segundos a

dos minutos.
Discusion:

Generalmente hemos visto este comportamiento ejecutado por
machos emparejados que se disponian a saltar sobre una hembra vecina

para intentar una cdpula promiscua con ella.

Aunque .los movimientos del cuello pueden cumplir el objetivo
de dar impulso al ave para el salto, .la reaccidn observada entre.los
receptores del acto nos .lleva a incluirlos como wuna sefial

comunicativa.

La hembra receptora de.la sefial reacciona generalmente con
una amenaza y a veces puede ejecutar también el display de Sacudir

Cabeza.
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En varias ocasiones hemos visto que si su compafiero esta
proximo puede acudir al nido, Jjunto a ella, con.lo que el macho

ejecutante de.la sefial interrumpe estos movimientos.

No hemos encontrado ninguna pauta de conducta similar a ésta

en.la . literatura sobre Treskiornitidos.
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Figura 16. VAIVEN DE CABEZA
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TOCAR PICO
Descripcidn (figura 17)

E1 ave, en postura normal de descanso, dirige .1a cabeza
hacia su pareja tocdndose por unos instantes.los extremos de.los dos

picos y adoptando enseguida.la misma postura del inicio de.la pauta.
Variaciones:

Es una pauta de muy corta duracidn, que puede pasar
desapercibida. A veces no .llega a producirse el contacto de.los

picos, apreciandose sélo el movimiento direccional de.la cabeza.
Discusiodn:

Suele ejecutarla con mds frecuencia.la hembra en parejas de
reciente formacidon, interrumpiendo por unos instantes.los.largos
periodosAque pasa.la pareja en el nido en postura de descanso. Con
frecuencia .la pauta precede a un breve Sacudir Cabeza. No se ha
‘encontrado descrita en .la literatura sobre treskiornitidos una pauta

similar a esta.
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Figura 17. TOCAR PICO
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CUBRIR NIDO
Descripcidn (figura 18)

El ave separa .ligeramente .las alas del cuerpo,
desplegandolas y dejandolas caer hasta tocar con.las primarias.los
bordes del nido. Con el cuello replegado y.la cabeza al mismo nivel
de .los hombros despliega .la cresta, pudiendo, cuando el receptor
estd muy proximo, apuntar el pico abierto hacia &1 y ejecutar el
acto Lanzar el Pico. También.levantan.las plumas del dorso, .lo que
le confiere una apariencia de tamafio mayor de.la que habitualmente

presenta.
Variaciones:

Esta pauta de comportamiento es muy variable, dependiendo

sobre todo de.la intensidad con.la que sea ejecutada. Practicamente
‘.la totalidad de sus componentes pueden variar dentro de un
gradiente, .llegando apenas a ser perceptibles o, de hecho, no
presentarse algunos de ellos cuando se ejecuta a baja intensidad.
Este es el caso del erizamiento de.las plumas del dorso o de.la
cresta. En ocasiones, .los animales abren completamente .las alas,

separdndolas del cuerpo y cubriendo con ellas todo el nido.
Discusidn:

Esta conducta, como el resto del comportamiento agonistico,
es inequivocamente direccional. Se ha registrado dirigida

principalmente a Milano Negro y, mds raramente, a congéneres.
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Cubrir Nido es, en general, un comportamiento de amenaza que
cumple ademds .la funcidn de proteger a.los huevos o a.los pollitos

pequefios de.los predadores aéreos.

Se ha descrito este comportamiento en esta misma especie

dirigido hacia humanos (Nest-coverin display, CRAMP y SIMMONS 1977).
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Figura 18. CUBRIR NIDO
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LANZAR EL PICO.
Descripcidn (figura 19) :

E1 ave, en postura de Amenaza o de Cubrir Nido, inclina el
cuello hacia atrds, hasta tocar con .la cabeza.las plumas de.la
espalda, extendiéndole a continuacidn con un movimiento rapido hacia
el receptor, cerrando el pico en el momento que el estiramiento del
cuello es maximo. Al cerrarse .las mandibulas se produce un

chasquido que, a veces, puede ser oido a gran distancia.
Variaciones:
Ninguna.
Discuéién:

Lanzar el pico podria ser considerado como un componente mas
de .1a amenaza, aunque, al ser ejecutado en sifuaciones mas concretas
de proximidad al receptor, hémos decidido separarlo de. ésta y
describirlo aisladamente como una sefial. En cierta forma podria ser
considerado como una amenaza de alta intensidad, sefaldndole al
receptor un alto grado de agresividad y provocandole generalmente .la

huida sin que.llegue a producirse contacto fisico.

Se ha descrito este comportamiento en el Ibis Escarlata
(Picotazo, RAMO y BUSTO 1985), en el Ibis Blanco (Forward Threat,
PALMER 1962), en el Ibis Sagrado (Forward Threat, URBAN 1974) y en

la Espatula Africana (como componente del Sparring, KAHL 1983)
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Figura 19. LANZAR PICO
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SUPLANTAR
Descripcion (figura 20) :

E1 ave, con el cuello estirado, el pico abierto y la cresta
semidesplegada, vuela directamente hacia el receptor emitiendc un
grito grave. Generalmente el receptor huye. antes que .llegue el
atacante que suele posarse en el mismo sitio donde estaba el

receptor, sin perseguirlo.
Variaciones:

Onicamente hemos notado -variaciones en el grado de

erizamiento de .las plumas de.la cresta.
Discusiodn:

Ocurre frecuentemente a .lo .largo de todo el ciclo
reproductivo, ejecutado principalmente por machos hacia
coespecificos que se posan proximos al nido. Es una sefial muy comin
en muchas especies de’ Ardeidos (Supplanting, Mock 1976) con un
mensaje obvio de ataque. Si el receptor no huye, puede entablarse
una .lucha. Tambi&n se ha descrito en el Ibis Blanco (Supplanting,

PALMER 1962) y en el Ibis Sagrado (Supplanting attacks, URBAN 1975).

73



Figura 20. SUPLANTAR
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AMENAZA
Descripcidon (figura 21) :

E! ave, con.la cresta desplegada, abre el pico apunténdolo
hacia el receptor. Generalmente eleva .las alas y las mantienen

desplegadas.
Variaciones:

S6lo hemos notado variaciones en el grado de extensidn de
las alas. A veces puede dar dos o tres pasos hacia el receptor

mientras se mantiene en.la postura descrita.
Discusion:

Es una de .las posturas agresivas empleada con mis frecuencia
por .los machos durante .la formacidon de pareja, principalmente al
rechazar a las hembras que se bosan proximas a €1, También puede
~ser ejecutada por &stas cuando, estando cerca del macho, se posa
otra hembra a su.lado. La hemos visto también dirigidas hacia

Garcetas (Egretta garzetta) y a Garcillas Bueyeras (Bubulcus ibis).

Cuando .1as aves estédn ya incubando, sustituyen este comportamiento
por Cubrir Nido. Ha sido descrita formando parte del "Forward
Threat" en el Ibis Blanco (PALMER 1962) y en el Ibis Sagrado (URBAN
1974). KAHL (1983) describe una pauta similar a &sta formando parte
del "Sparring" en.la Espatula Africana y RAMO y BUSTO (1985) .la
incluyen en "Picotazo" al describir el comportamiento agonistico del

Ibis Escarlata.
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Figura 21. AMENAZA
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RESUMEN Y CONCLUSIONES

En . la tabla 5 se presenta un resumen de .los diferentes
contextos y canales sensoriales asociados con.las sefiales sociales

descritas en este capitulo.

Todas las sefiales, a excepcion de Posarse, requieren .la
presencia cercana del recepter de .la sefal; son, por.lo tanto,
sefiales a corta distancia en .las que el canal visual o tactil

adquieren.la mayor importancia.

De .las 15 sefiales descritas 13 son principalmente visuales
(cuatro tienen exclusivamente este modo sensorial) y dos son
principalmente tactiles. E1 canal auditivo interviene en cuatro
sefiales (posiblemnte en cuatro mds), aunque siempre como refuerzo de

1a sefal.

Las plumas de .1a cresta, muy probablemente han surgido para
aumentar el efecto dptico de muchas de las sefiales aqui descritas,
al igual que el color amarillo y naranja de.la piel desnuda de. la
garganta. Es interesante que, a medida que avanza el ciclo
reproductivo, las espatulas van perdiendo.las plumas de.la cresta y
el color de la garganta se torna naranja palido. También, el color

amarillo ocre que presenta las plumas de .la base del cuello al
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Tabla 5.- Contextos y canales sensoriales de las sefales sociales de la Espatula,
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principio de la cria va desapareciendo con el transcurso de .la
reproduccion. Todas estas caracteristicas pueden estar cumpliendo
1a misma funcidn al sefialar el estado reproductivo en el que. se

encuentra cada individuo.

Existe muy poca informacién sobre el comportamiento.
reproductivo y sefiales sociales de .las especies que componen.la
familia Threskiornithidae. Esto contrasta con .la abundante
informacidon disponible para otras familias de Ciconiformes
(MEYERRIECS 1960, 1962; MOCK 1976, 1978; RODGERS 1981, KAHL 1966,
1971, 1972a y b). En .la tabla 6 se presenta.la presencia en
diferentes especies de Threskiornithidae de.las 15 sefiales descritas
en este capitulo. Cuatro de ellas (Frotar dorso, Abrir pico, Vaivén
de cabeza y Tocar pico) no habian sido descritas con anterioridad en
especies de esta familia. Otras en cambio estdn presentes en.la
mayoria de .las especies revisadas (Lanzar el pico, Amenaza,
Salutacidn, Sacudir ramitas). No obstante, como se comenta en cada
caso, algunas de .las sefiales mds comunes preséntan importantes
variaciones interespecificas en.la forma de ser ejecutadas y en.los

contextos donde se producen.
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Tabla 6.- Presencia de las sefiales descritas en este estudio en otras especies de
Threskiornithidae.
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IV. SISTEMA DE EMPAREJAMIENTO



INTRODUCCION

TRIVERS (1972) sugirid que en aquellas especies mondgamas en
que los machos contribuyen considerablemente al cuidado de las
crias, la estrategia que optimizaria el éxito reproductor de é&stos
seria una estrategia mixta, consistente en emparejarse con una
hembra, con la que compartiria los cuidados de la descendencia, sin
perder oportunidad de aparearse con otras a las _ que luego no

ayudarian.

Un corolario de esta hipotesis es que al tiempo que 1la
seleccion natural favoreciera una Estrategia Reproductiva Mixta
(ERM) entre los machos de una poblacién, potenciaria también una
contraadaptacién en esos machos encaminada a defender su propia

paternidad.

Un segundo aspecto, que consideramos crucial en la evolucidn
de Ta ERM en aves, es el papel de las hembras como elemento
participante y, como explicaremos mas adelante, decisivo en algunas

especies para el éxito y fijacion de este modo reproductivo.
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Las condiciones que deberian darse para poder corroborar 1a
hipotesis de la ERM serfan: (1) La existencia de cdpulas fuera del
contexto de la pareja, (2) que de resulta de esas cdOpulas pudieran
fertilizarse las hembras participantes y (3) que la descendencia

derivada de esas cdpulas fuera viable.

En una revision de este tema en aves, McKINNEY et al.
(1984) encuentran referencias bibliograficas de cdpulas
extramaritales para 104 especies de aves mondgamas (12 condicidn)
pertenecientes a 26 familias diferentes.Esto hace pensar en un usoc
muy extendido de 1a ERM en la clase Aves. No obstante, debido en
parte a la dificultad de detectar la fecundacién de la hembra tras
la observacidon de una copula y en parte a que la, mayoria de las
referencias se reducen a observaciones ocasionales de copulas o
intentos de cdpulas, sin aportar mds informacion sobre el estad; de
emparejamiento de los individuos, fase del ciclo reproductivo donde
ocurre este comportamiento o grado de incidencia entre los miembros
de la poblacidn, dificilmente podria ser concluido para todos esos
casos que nos encontramos ante ejemplos de Estrategia Reproductiva

Mixta.

En el presente capitulo haremos primero una revision de 1la
evidencia existente hasta el momento sobre la funcion de las copulas
extramaritales como mecanismo de fertilizacion en aves, condicidn
necesaria, como ya mencionamos, para poder hablar de ERM.
Seguidamente pasaremos a examinar los posibles costes y beneficios
que acompafiarian a esta estrategia en ambos sexos, asi como los

mecanismos de comportamiento que irian asociados a ella, para
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analizar después, con datos cuantitativos, la importancia de esta

estrategia de emparejamiento en la Espatula.

Las copulas extramaritales como mecanismo de fertilizacidon: Una

revision.

La evidencia disponible sobre 1la funcién de 1las cdpulas
fuera del contexto de la pareja como mecanismo real de fertilizaciodn
én aves es aun muy escasa. Segin el modo de tratar el problema

podemos dividirla en dos grupos:

1. Pruebas directas de que se produce descendencia derivada

de las copulas promiscuas.

-

BRAY et al.(1975) comprobaron en un estudio de campo sobre

el Tordo Capitdn, Agelaius phoeniceus, que las hembras emparejadas

con machos previamente vasectomizados podian producir  huevos
fértiles y que el porcentaje de hembras con huevos fértiles fué
mayor en.los territorios de aquellos machos vasectomizados que
tenian machos fértiles vecinos que en aquellos en los que los machos
vetinos habfan sido esterilizados también, concluyendo que la
fecundacidon de esas hembras se debfa a su promiscuidad con machos
fértiles. En este estudio queda bien de manifiesto .la funcién de
las cdpulas extramaritales en la fecundacién. Sin embargo, al estar
basado en una especie poligama en la que .los machos defienden
territorios donde anidan varias hembras, sus resultados deberian ser

extrapolados con cautela a las especies mondgamas.
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Otro estudio que aborda este problema fue realizado por

BURNS et al.(1980) con Patos Reales, Anas platyrhynchos, mantenidos

en cautividad. Estos autores, basadndose en caracteristicas del
plumaje que luego eran transmitidas a la descendencia, comprobaron
que el 8% de las crias producidas por las hembras procedian de
copulas con machos distintos a su paréja. Ha de considerarse, no
obstante, que este porcentaje puede diferir mucho del que
presentaria una poblacidn viviendc en condiciones naturales, pues el
hacinamiento al que se vieron sometidas las aves podria haber
favorecido la promiscuidad. En todo caso, en este estudio se

demuestra la funcidn de las copulas promiscuas en la fecundacidn.

Por otra parte, la aplicacidon de  técnicas electroforéticas
de andlisis de proteinas para determinar el grado de parentesco
entre 1os presuntos padres que cuidan a una nidada y los pollos a

los que atienden, demostrd en una poblacidén de Sialia sialis que, al

menos, 5% de los machos y 15% de las hembras estaban cuidando algin
pollo que no era suyo (GOWATY y KARLIN 1984). Estos resultado
parecen apuntar mds a . la existencia de un parasitismo de huevos en
la poblacién estudiada que al efecto de copulas extramaritales,

aunque esta G1tima posibilidad queda también abierta.

Otros casos de paternidad mdltiple en una puesta han sido

descritos para Melanerpes formicivorus por JOSTE et al.(1985)

empleando también técnicas electroforéticas. Esta especie presenta
un sistema de cria cooperativa en el que varios machos atienden a
una misma puesta, por lo que los resultados no tienen mucha

relevancia para la cuestidn que estamos aqui tratando.
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Dos estudios basados en técnicas electroforéticas demuestran
la midltiple paternidad (y no mdltiple maternidad) en una puesta.
Uno, realizado por GAVIN y BOLLINGER (1985) sobre una poblacidon de

Dolichonyx oryzivorus, comprobé que en dos de .las 12 familias de .las

que obtuvieron y analizaron muestras de sangre de todos sus miembros
existian al menos dos machos respohsab1es de la fecundacidn de cada
una de .las dos hembras, observando también que .los pollos de cada
una de Tlas dos nidadas eran alimentados por un Gnico macho. En el
otro estudio se demuestra que 14,4% de 257 pollos de Passerina
cyanea examinados presentaban genotipos que descartaban la
posibilidad de paternidad por parte del macho que defendia el
territorio, ‘resultando también que 24,5% de 98 nidadas contenian al
menos un pollo que no era hijo del macho que las atendia (WESTNEAT
‘1987b). Es interesante que en un estudio paralelo sobre el
comportamiento de esta especie .llevado a cabo por el mismo autor,
s6lo 1,6% de todas las copulas exitosas observadas fueron

extramaritales (WESTNEAT 1987a).

Asumiendo que no habia diferencias en la heredabilidad de .la
longitud del tarso entre machos y hembras, ALATALO et al. (1984)

estimaron la incidencia de miltiple paternidad en .las puestas de

Ficedula hypoleuca y F. albicollis en un 24%, cifra equivalente al

porcentaje de la diferencia observada entre machos *y hembras para
ese cardcter. Empleando el mismo método, MOLLER (1987b) estima en

26% la proporcion de pollos de una poblacion de Hirundo rustica

derivados de copulas extramaritales
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2. Pruebas ~ que durante una cdpula promiscua puede haber

transferencia de espermatozoides.

E1 primer caso citado sobre este particular fue para el

Avidon Zapador, Riparia riparia, especie en .la que HOOGLAND y SHERMAN

(1976) detectaron la presencia de semen en la cloaca de una hembra
muerta que acababa de ser perseguida y forzada por varios machos.
Por otra parte, AFTON (1985), tras sacrificar a una hembra de Aythya
affinis que acababa de ser objeto de una copula extramarital,
comprobd que tenia alrrededor de 0,1 ml de semen en su cloaca y

vagina.

Intereses de los sexos y Estrategia Reproductiva Mixta.

Si asumimos que las copulas extramar{tales estan funcionando
como un mecanismo de fecundacidn, entra en juego ahora un segundo
nivel de cuestiones referentes al valor adaptativo de la Estrategia
Reproductiva Mixta en cada uno de.los sexos y los mecanismos de

comportamiento asociados a ella.

Es evidente que un macho con é&xito practicando una
estrategia mixta de monogamia-promiscuidad obtendria ventaja
selectiva respecto a otros que fueran exclusivamente mondgamos, ya
que ademds de obtener la descendencia en la que invierte su cuidado
parental, al igual que 1los machos mondgamos exclusivos, podria
aumentar @&sta mediante copulas con otras hembras, no invirtiendo

nada en el cuidado de las crias que de ellas resultaran.
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Si Tos costes asociados a esta estrategia no fuesen elevados
podriamos esperar entonces que la mayoria de los machos de una
poblacidon la adoptasen y se convirtiera asi en una Estrategia

Evolutivamente Estable (MAYNARD-SMITH y PRICE 1973).

Por otra parte, al presentarse el riesgo para.los machos de
perder paternidad via copulas extramaritales de su hembra con otros
machos, seria de esperar que, paralelamente a.la estrategia mixta,
surgiesen comportamientos que evitaran en.la medida de.lo posible el

ser "engafiados" por su pareja.

Entre los comportamientos de “"defensa de la paternidad”
descritos en aves, el mds extendido es sin duda el de "guardar a.la
pareja" (mate guarding), que se manifiesta en cambios del
comportamiento del macho asociados al-periodo de fertilidad de su
hembra y que van encaminados a evitar que é&sta copule con otros
machos. Estos cambios consisten principalmente en un incremento de
la proximidad espacial con su hembra, un aumento en la frecuencia de
sequimiento a la hembra en cada desplazamiento iniciado por ésta y
en un aumento en la agresividad del macho contra otros machos que
~ intenten aproximarse a su hembra (BEECHER y BEECHER 1979; BIRKHEAD
1979,1982; BJORKLUND y WESTMAN 1983,1986; BUITRON 1983; CARLSON et
al. 1985; MOLLER 1985).

Otros comportamientos observados en.los machos y que muy
probablemente estdn dirigidos a la defensa de su paternidad son:
retrasar el comienzo de la incubacidn hasta después del periodo

fértil de su hembra, con lo que evitarian dejarla desatendida en.los
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periodos que é1 estaria incubando (descrito en el Estorrnino Pinto,

Sturnus vulgaris, por POWER et al. 1981). Agredir a las hembras

que han estado previamente expuestas a otros machos, provocando de
esta manera en la hembra agredida un retraso en .la ovulacidn, .10 que
a su vez reduciria el riesgo de competencia espermatica con otros.
machos que pudieran - haber copulado con estas hembras antes de su

emparejamiento (descrito en.la Tortola Doméstica, Streptopelia sp.

por HUTCHISON y LOVARI 1976) y, quizd el mas .llamativo en aves, el

descrito para los machos de Acentor Comin, Prunela modularis, que

pican en.la cloaca de .las hembras antes de copular con ellas, lo que
a menudo resulta en la expulsidn por parte de éstas del esperma de

copulas anteriores (DAVIES 1983)

La ausencia dé pene en.los machos de 1la mayoria de .las
especies de aves (ver para excepciones KING 1981) hace que .la
colaboracidon de 1a hembra en un intento de cdpula sea casi siempre
necesaria paré que pueda producirse.la inseminacion y fertilizacion
de los huevos (TIENHOVEN 1983). Seria de esperar por .lo tanto que,
para que una ERM tuviera &xito entre .los machos de una especie, .las
hembras salieran también beneficiadas o, al menos, no.les supusiera
costes tan elevados que las condicionara al bunto de rechazar esta

modalidad reproductiva (LUMPKIN 1981).

Ha de considerarse ademds que Tlos costes y beneficios
asociados a una ERM en hembras de aves no son tan evidentes como en
Tos machos. E1 coste mas importante de .la ERM propuesto para .las
hembras es la pérdida de 1la inversidon paterna y de su propia

inversidn reproductiva acumulada en el caso que fuesen abandonadas
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por su pareja al sorprenderlas apareandose con otros machos (TRIVERS
1972, GLADSTONE 1979). Esta posibilidad podria darse tedricamente
cuando fuera mds ventajoso para el macho intentar un nuevo
emparejamiento que seguir invirtiendo en una descendencia en.la que
su confianza de paternidad fuera baja (TRIVERS 1972). En especies
en que .las parejas se mantienen de una estacidn reproductiva a otra
este coste podria verse aumentado (DAWKINS 1976). Otros costes
podrian consistir en el aumento en.la competencia entre .los pollos,
al disminuir su grado de parentesco (HAMILTON 1964), en.la agresidn
por parte de su compafiero (BARASH 1977) o en el robo de material del
nido y agresidn por parte -del macho que intenta.la cdpula (FREDERICK
1987), agresion que en algunas especies pueden.llegar a producir .la

muerte de .1a hembra (MCKINNEY et al. 1983, AMAT 1987).

De otro lado, considerando las presiones selectivas a favor
de la ERM en hembras, vemos que si bien en los machos .la ventaja de
Ta ERM va dirigida hacia un aumento de.la descendencia respecto a la
monogamia estricta, no es &ste el caso para.la hembra, ya que es el
sexo limitante en.la produccion de gametos. Los posibles beneficios

que han sido propuestos para.las hembras que practicaran.la ERM son:

(1) Evitar el infanticidio o la agresién por parte de .los
machos (HRDY 1979, CROOK y SHIELDS 1985). (2) Beneficios materiales
que pudieran aportar esos machos, tales como alimento, material para
el 'nido, etc.  (THORNHILL 1984). (3) Cuidado parental extra para
sus hijos (DAVIES 1985). (4) Beneficios genéticos en .la
descendencia, que pueden consistir en una mejora en.la calidad

genética de los hijos al aparearse con un macho “mejor" que su
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pareja (GLADSTONE 1979) o en.la transmisidn a .los hijos machos de.la
tendencia a la ERM (MOLLER 1985). (5) Aumento de .la variabilidad
genética de .1a prole (GLADSTONE 1979). (6) Procurarse.la proteccidn
de su pareja, con lo que reducirian gastos energéticos qerivados
durante las persecuciones de otros machos (LUMPKIN 1983). (7)
Provocar la competencia entre machos a nivel de esperma (KNOWLTON vy
GREENWELL  1984), 1o cual seria ventajoso para .la hembra si
existieran diferencias genéticas, a nivel individual, de .la
capacidad de fertilizacion del esperma de .los machos. (8)

Asequrarse la fertilizacion de .los huevos (MACKINNEY et al. 1984).
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RESULTADOS

Comportamiento copulatorio de la pareja.

Las copulas en.la pareja fueron precedidas en todos .los
casos (N= 362) del comportamiento precopulatorio "Frotar Dorso",
descrito en el capitulo anterior, y seguidas en menor frecuencia por‘

el comportamiento postcopulatorio también previamente descrito.

Todas las copulas o intentos de copulas fueron observadas en
el propio nido de.la pareja o en el sitio elegido para construirlo,
no observédndose nunca fuera de .la colonia o en.los .lugares donde .las

aves recogian material para el nido.

La frecuencia de cdpulas en la pareja disminuyd a medida que
avanzaba el ciclo reproductivo (figura 22), descendiendo también

gradualmente el nimero de parejas que vimos copular.

E1 periodo con mayor frecuencia de cdpulas transcurre entre
la ocupacion del sitio del nido y la puesta del primer huevo, con
una frecuencia media de 0,33 cdpulas por hora (ET = 0,02; Rango =
0,16-0,52) y con una representacion del 100% de las 22 parejas
observadas en esta fase. Durante el periodo de .la puesta .la

frecuencia de copulas bajo a menos de .1a mitad de.lo observado en la
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Figura 22. Frecuencia media de cdpulas maritales (copulas por hora)

en diferentes fases reproductivas.
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etapa anterior (Y = 0,14; ET = 0,02, Rango = 0-0,29), y tres de .las
21 parejas controladas no fueron vistas copular. Durante .la
incubacidn .1a frecuencia de cépulas disminuyd notablemente (X =
0,007; ET = 0,003; Rango = 0-0,05), reg{stréndose sdlo copulas en
seis de las 27 parejas observadas en este estado. Esta tendencia a
decrecer se mantuvo durante.la crianza de.los pollos (X = 0,003; ET
= 0,002, Rango = 0-0,005) periodo en el que dnicamente observamos

copulas en dos de las 21 parejas controladas.

Asignandole al periodo fértil de las hembras un intervalo de
12 dias (7 de prepuesta y 5 hasta que ponen el peniiltimo huevo. Ver
métodos) y un perjodo de 14 horas de .luz a cada dia, podembs estimar
a partir de las anteriores frecuencias de copula que una hembra es
inseminéda como media 42 veces por su compafiero durante ese periodo,
1o que sitla a.la Espatula en uno de los primeros .lugares, en cuanto
a frecuencia de cépulas, de la .lista de especies revisada por

BIRKHEAD et al. (1987).

Si examinamos dia a dfa el nimero de cépulas de una pareja,
desde que ocupa por primera vez el sitio del nido hasta después de
finalizar .1a puesta; puede observarse un progresivo aumento de
aquél, hasta alcanzar un méximo el dia anterior a.la puesta del
primer huevo, manteniédose todavia alto en ese dia, para disminuir

bruscamente a partir de entonces (figura 23).

E1 éxito de las cdpulas, medido como la proporcidon de montas
en las que se produjeron contacto cloacal y, presumiblemente,

transferencia de espermatozoides, fue de 94,7%.
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Figura 23. Frecuencia de cdépulas maritales (cépulas por dia)
respecto al dia que la hembra pone el primer huevo (dia 0). Los
circulos representan medias y .las barras verticales rangos de

variacion.
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Intentos de copulas extramaritales.

A diferencia de los intentos de copula en la pareja, en
ningin caso de intento de copula extramarital (ICE) observamos el
comportamiento precopulatorio del macho. En el intento de cdpula
extramarital el macho montaba directamente a la hembra intentando
inmediatamente sujetar con su pico el de &sta y, una vez que .lo
lograba, pasaba a ejecutar .las caracteristicas sacudidas de pico
sobre el de.la hembra, mientras bajaba la cola para intentar el
contacto cloacal. Los ICEs con hembras emparejadas ocurrieron
siempre en el nido de l1a hembra, mientras que en Tos poOCOS €asos en
que vimos a un macho emparejédo dirigir un ICE a una hembra no
'~ emparejada ocurrieron a veces en el nido del macho y, en otras
ocasiones, en el .lugar donde estaba posada 1la hembra‘(ver mas
adelante). Inmediatamente despu€s de un intento de cdpula el macho
volvia a su propio nido (machos emparejados) o se posaba en algun
Tugar del mismo alcornoque ‘que no podiamos ver desde nuestro

observatorio (algunos machos no controlados).

En total se observaron 85 ICEs protagonizados por algin
miembro de .las 25 parejas controladas. Esta cifra representa un 19%
del total de intentos de cdpulas observados en esos individuos

(maritales y extramaritales).

De las 25 hembras emparejadas que vimos copular con su
propio macho, 19 de ellas (76%) fueron objeto de al menos un intento
de codpula extramarital. Otra hembra, a .la que comenzamos a

controlar cuando estaba ya incubando, fue también objeto de un ICE.
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En total observamos 75 ICEs dirigidos a estas hembras, lo que supone
17,2% de .los intentos de codpulas en .los que participaron esas
hembras. De ellos, en 66 casos (88%) tuvimos .la certeza de que
fueron realizados por machos emparejados (63 por machos sometidos a
observacion focal), mientras que en .los nueve casos restantes no
pudimos saber el estado de emparejamiento de.los machos, pues se
posaron en alguna parte del arbol oculta a nuestra.vista. A Jjuzgar
por el comportamiento de estos machos, .1o més probable es que
estuvieran también emparejados, puesto que .los machos sin pareja o
en fase de formarla solian posarse en.las ramas mds altas de .los

alcornoques, donde pasaban largos periodos de tiempo.

De los 25 machos controlados que observamos copular con su
pareja, 15 de ellos (60%) participaron en ICEs, ademas de otros tres
a los que comenzamos a observarles cuando incubaban o tenian pollos.
Estos 18 machos protagonizaron.un total de 74 ICEs, 17% del total de
ICs observados; de los que 68 (91,9%) fueron dirigidos a hembras
emparejadas (64 a hembras focales), dos fueron realizados por el
macho 10 a una hembra, presuntamente Aesemparejada, posada en un

nido vacio de Garceta (Egretta garzetta) situado a 1,5 m del nido de

este macho. Otros tres fueron realizados por dos machos distintos
(56 y 62) a una misma hembra, presuntamente también desemparejada,

posada en un nido desocupado de Garza Real (Ardea cinerea) y otro,

realizado por el macho 13, fue dirigido hacia una hembra que se posd
en su nido. Esta hembra fue duramente agredida por el macho al
posarse, pasando a los pocos minutos a copular con ella, después

agredirla y finalmente expulsarla del nido.
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Ademas de estos ICEs dirigidos a hembras, en 1986 observamos
cuatro intentos de copulas dirigidos a un mismo macho (macho 56),
tres de ellos fueron realizados por el macho 63 y uno por el macho
62. En ninguno de estos casos .llegé a haber monta, pues el macho 56
agredid fuertemente a .los otros machos, impidiendo asi que .le
montaran. No creo que hubiera confusidn por nuestra parte sobre el
sexo de este individuo, pues fue visto copular con su pareja en 11
ocasiones (sin darse ningln caso de cépula invertida) y tenia, como
la mayoria de nuestros individuos focales, un disefio de .la mancha
del pico caracteristico que.le hacia claramente identificable. No
obstante, su pico era mds pequefio que el de .la mayoria de los machos

que observamos, rayando en tamafio con el de .las hembras.

En ningin caso observamos ICEs en .los que intervinieran
varios machos al mismo tiempo, como ha sido descrito, por ejemplo,

en Garcillas Bueyeras (Bubulcus 1ibis), Avion Zapador (Riparia

riparia), Golondrina comin (Hirundo rustica), Abejaruco Frontiblanco

(Merops bullockoides), Arao Comin (Uria aalge), Ibis Blanco

(Eudocimus albus), o en varias especies de patos (FUJIOKA vy

YAMAGISHI 1981; BEECHER y BEECHER 1979; MOLLER 1985, EMLEN y WREGE
1986; BIRKHEAD et al. 1985; FREDERIK 1987 y MCKINNEY et al. 1983,

respectivamente).
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Distancia entre los nidos y su relacidn con.los ICEs.

La distancia media entre .Tos nidos de machos y hembras que
participan en ICEs fue menor que.la distancia media entre .los nidos

controlados en .los dos afios de estudio.

Asi, entre Tos 13 nidos observados en 1985 1la distancia
media fue de 4,86 m (Rango = 0,4-11 m; DT = 3,7 m; N = 78) mientras
que .1a distancia media entre el nido del macho que intentd una
copula y el de .la hembra receptora del ICE fue de 1,3 m (Rango =
0,4-3 m; DT = 0,72 my N = 16), siendo esta diferencia
significativamente mis corta (t = 3,98 p < 0,01). En 1986 la
distancia media entre los nidos sometidos a observacidn focal fue de
5,2 m (Rango = 0,5-14 m; DT = 2,8 m; N = 98) mientras que.la
distancia media entre.los nidos con ICEs fue de 2,75 m (Rango =

1,5-5m; DT = 1,2 m; N =10; t = 2,74, p < 0,01).

Los machos dirigieron.los ICEs principalmente a .1a hembra
del nido vecino mds proximo (60%) o a la hembra que ocupaba el

segundo orden de proximidad (32%), (figura 24).

Estados reproductivos e ICEs.

Examinaremos dos pardmetros gque pueden ofrecer wuna vision
complementaria de .la importancia del estado reproductivo en que se

encuentra un individuo en su tendencia al comportamiento promiscuo.
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Figura 24. Proximidad entre .los nidos de machos y hembras

participantes en ICEs.
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Primeramente consideraremos .1a proporcidén de machos y de
hembras participantes en ICEs en cada estado reproductivo. Esta
medida estaria directamente relacionada con el esfuerzo de muestreo,
que no fue el mismo para todas Tlas pafejas que controlamos, y
también, indirectamente, con la diferente duracion de cada estado
reproductivo (tedricamente, a mayor duracidon de un estado, habria
mds probabilidad de participar en un ICE). A pesar de estos sesgos,
presentamos esta medida por ser valida en la comparacidon entre ambos
sexos, puesto que .1a duracidon de cada estado reproductivo y nuestro
tiempo de muestreo en cada estado fueron iguales para machos que
para hembras, y nos da cierta idea de .la extensidon de este
comportamiento en los miembros de .1a poblacion en cada estado

reproductivo.

En.la figura 25 se puede apreciar una tendencia diferente en
el nimero de machos y de hembras que participan en ICEs en .los tres
primeros estados reproductivos. La proporcion de hembras que
intervienen en ICEs desciende gradualmente desde el periodo de
prepuesta hasta‘el de crianza de .los pollos, mientras que .la
participacion de los machos en ICEs es mds alta en el periodo en el
sus compafieras estdn poniendo los huevos, se mantiene en un nivel
medio durante .la prepuesta y.la incubacidn y desciende al minimo

durante .la crianza de .1os pollos.

La siguiente medida que hemos empleado, que evita el posible
sesgo  producido por los dos factores sefialados anteriormente
(duracion de cada estado y tiempo de muestreo), es .la frecuencia

media de ICEs por hora de observacion en cada estado reproductivo
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Figura 25. Participacion de machos y hembras en intentos de cépulas

extramaritales en diferentes fases reproductivas.
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Figura 26. Frecuencia de 1intentos de codpulas extramaritales en

diferentes estados reproductivos.
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(figura 26). La tendencia que se observa en esta grafica es muy
similar a 1la que apuntdbamos para el grado de participacion de.los
sexos. Para las hembras.la mdxima frecuencia de ICEs ocurre en el
periodo de prepuesta, disminuye a la mitad durante el periodo de
puesta y desciende a niveles minimos durante .los periodos de
incubacidn y crianza de los pollos (nétese que este patrdn es casi
idéntico al que presenta la frecuencia de cdpulas en .la pareja,
figura 22). Los machos en cambio presentan una frecuencia de ICEs
moderada durante los periodos de prepuesta e incubacion (0,02 ICEs
por hora), una frecuencia tres veces superior a esta cifra durante
la puesta (0,06 ICEs por hora) y, por Gltimo, una frecuencia minima

durante el periodo de crianza de los pollos (0,001 ICEs por hora).

Frecuencia gg ICEs, éxito z_fertilidad gg.]as hembras.

Er la tabla 7 puede verse como la frecuencia de ICEs en .las
hembras es casi ocho veces mayor durante el periodo fértil que.
durante el periodo infértil (para criterio seguido en .la
determinacion de @éstos ver capitulo de métodos), .10 que indica que
-Tos machos intentan copular preferentemente con.las hembras cuando

pueden ser fertilizadas.

Nuestros resultados muestran también como el &xito de .los
ICEs (ICEs en lecs que se producen contacto cloacal entre el macho y
1a hembra, referidos al total de ICEs), es significativamente mayor

durante el periodo fértil de la hembra (tabla 8).
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Tabla 7.- Frecuencia de intentos de cdpulas extramaritales y fertilidad de
las hembras. .

Estado de Nldmero de Horas-hembras Numero ICEs por
las hembras hembras observadas de ICEs horas-hembras
Fértil 26 1.179,3 55 0,047
Infértil 28 3.521,6 20 0,006

Tabla 8.- Exito de los ICEs y fertilidad de las hembras. (1)

Estado de Nimero de ' Nimero de Porcentaje
las hembras ICEs con éxito ICEs fracasados de éxito
Fértil 26 7 29 47,3
Infértil 3 17. 15,0

(1) ¥? = 5,15, p < 0,005.
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Todos los ICEs con éxito se produjeron mientras la hembra
estaba sola en el nido, en 22 casos, de .los 29 ICEs con &xito, el
macho emparejado se encontraba entre tanto colectando material para
la construccion del nido y en los siete casos restantes el macho en
cuestion estaba ausente de .la colonia, presumiblemente
alimentandose. En tres de estos 0ltimos casos .la hembra se
encontraba incubando (no fértil), en otros tres se hallaba en
periodo de puesta, y sb6lo un caso ocurrid durante el periodo de

prepuesta.

Los ICEs podian fracasar bien porque el macho consorte
interfiriera en el intento antes de QUe se consumara.la copula o
bien porque .1a hembra no colaborara con el macho (activa o
vpasivamente) permitiendo que se produjera el contacto cloacal.
Durante el periodo fértil, la causa principal de fracaso de los ICEs
fue .la interferencia del macho consorte, que solia encontrarse
recogiendo ramas para llevar 51 nido cuando se producia el intento
de codpula y .llegaba cuando alin no se habia producido el contacto
cloacal. En estos casos el compafiero de.la hembra agredid y expulsd
al macho idintruso, que nunca intentd hacerle frente. En cambio,
durante el periodo infértil de .1a -hembra la causa principal de
fracaso de los ICEs se debid al comportamiento evasivo de ésta

(tabla 9).

Para evitar que se produjera el contacto cloacal durante un
intento de cdpula, la hembra podia agredir al macho, impidiendo asi
que la montara (6 casos), o bien podia no elevar la cola durante .la

monta (10 casos). ET primer comportamiento fue empleado con mayor
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Tabla 9.- Causas de fracaso de los ICEs y fertilidad ae las hembras. (1)

Estado de Macho consorte Hembra Porcentaje evitado
las hembras interrumpe lo evita por las hembras
Fértil 24 5 17,2
Infértil 6 11 64,7

(1) Y2 = 8,65; p < 0,01.

Tabla 10.- Fertilidad y comportamiento de rechazo de las hembras a los
intentos de copulas extramar1ta1es (1)

Estado de Agrede No eleva
las hembras al macho 1a cola
Férti] 5 | 0
Infértil | 1 10

(1) p = 0,0014; Test de probabilidad exacta de Fisher.
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frecuencia por las hembras cuando podian ser fertilizadas que cuando
eran ya infértiles, periodo en el que al tener ya huevos pudiera ser

peligroso para éstos una lucha en el nido (tabla 10).

E1 grado de coTabofacién de Ta hembra varid segin su estado
reproductivo. Asi, considerando {nicamente aquellos ICEs que no
fueron interrumpidos por la.llegada del macho. consorte, vemos como
la hembra rechaza mis efectivamente los ICEs durante el periodo no
fértil que durante el tiempo en que puede ser fertilizada (tabla

m.

Latencia entre copulas maritales y efecto de las ICEs.

Una posible tactica de los machos para evitar pérdida de
paternidad sobre la cria que atiende seria copular con su hembra
inmediatamente después que &sta hubiera copulado con otro macho (ver
BIRKHEAD et al. 1987 para revision de las especies que presentan
este comportamiento). De esta forma se diluiria el esperma del! otro
macho con el suyo, .lo que a su vez disminuiria la probabilidad de
fecundacidn de ese macho. No obstante, .1a capacidad eyaculatoria de
Tos machos, en general, no es ilimitada (DEWSBURY 1982), por lo que
esta tactica podria estar condicionada por el tiempo transcurrido
entre la anterior eyaculacion del macho y el momento en el que se
produce la cépula extramarital de 1la hembra. Por otra parte,
factores tales como el estado reproductor en el que se encuentra .la
pareja o diferencias individuales en la capacidad eyaculatoria

podrian también estar condicionando la respuesta de los machos.
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Tabla 11.- Exito de los ICEs no interrumpidos por el macho consorte y
fertilidad de las hembras. (1) '

Estado de NiGmero de NGmero de Porcentaje
- las hembras ICEs con éxito ICEs fracasados de éxito
Fartil 26 5 83,9

Infértil 3 11 - 21,4

(1) ¥* = 13.8; p < 0,001.
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Con objeto de ver si efectivamente los machos de Espatula
emplean esa tactica, haremos primero un analisis de las latencias
entre copulas maritales (definidas aqui como el tiempo transcurrido
entre dos copulas consecutivas en una pareja, CM1 y CM2), examinando
los efectos que el estado reproductor de la pareja y 1la variacion

individual tienen sobre éstas.

Hemos creido oportuno para este andlisis reclasificar el
ciclo reproductivo en los siguientes periodos: (1) principios de
prepuesta, comprendido entre el momento en que se forma la pareja y
se producen las primeras cOpulas y el dia 6 antes de la puesta del
primer huevo (dia 0); (2) finales de prepuesta, entre el dia -5y el
dia 0; (3) puesta, entre el dia 1 y el dia 5 (pendltimo dia para una
buesta de 4 huevos y ain fértil 1la hembra); y (4) periodo

postfértil, después del quinto dia.

Con esta nueva clasificacion hemos pretendido principalmente
reflejar el patrdn temporal seguido por la frecuencia de cdpulas de
la pareja (figura 23), que a su vez puede indicar diferencias reales
en la probabilidad de fecundacidn de las cOpulas. Si efectivamente
esto Gltimo es cigrto,'el segundo periodo (finales de la prepuesta)
se corresponderia con el de mdxima probabilidad de fertilidad de las
copulas, mientras que el primero (principios de prepuesta) y el
tercero  (puesta) se corresponderian con periodos de reducida

probabilidad de fertilidad.
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En la tabla 12 puede apreciarsé como las Tlatencias entre
copulas maritales fueron diferentes en los distintos estados
reproductivos considerados (H = 9,16 p = 0,027, test de
Kruskal-Walis de dos colas) coincidiendo las latencias mas cortas

con el periodo de supuesta maxima fertilidad.

E1 examen de la variacidn entre parejas de ‘1as latencias
entre codpulas lo 1levamos a cabo en el periodo de finales de
prepuesta, Gnico estado reproductivo para el que disponiamos de una
muestra lo suficientemente grande como para permitir el andlisis
estadistico. Dentro de este periodo no hubo diferencias
significativas entre las 9 parejas consideradas (H = 19,7, p = 0,29,

test de Kruskal-Walis de dos colas).

E1 siguiente paso fue determinar si efectivamente los machos
necesitan de un periodo de "recuperacidon" entre dos cdpulas. Como
no podiamos manipular experimentalmente a nuestros animales, el
método empleado consistid en comparar las latencias entre cdpulas
maritales en las que el macho habia a su vez copulado con otra
hembra (tres copulas consecutivas del macho) con aquellas en las que.
no se habTan_producido ninguna copula extramarital del macho (dos
copulas consecutivas del macho). En el primer grupo, la latencia
media fue de 3,95 h (N = 7, ET = 0,81), mientras que la Tlatencia
media entre dos copulas maritales sin cépula extramarital enmedio
fue de 2,36 h (N = 92, ET = 0,22), siendo estas diferencias
estadisticamente significativas (U = 136, p = 0,011, test de

Mann-Whitney de dos colas).
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Tabla 12.- Latencia entre cdpulas maritales, expresada en horas, en
relacidon al dia del inicio de la puesta (dfa-0). (1)

Antes del Entre dia Entre dia 1. Después
dia -5 -5 ydia 0 ~ ydiab del dia 5
X 2,9 2,5. 4,1 3,3
ET 0,29 6,19 ‘ 0,68 - 0,83
N 42 99 17 11

(1) H=29,16; p = 0,027.
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Comprobado ya que la Tlatencia entre cdpulas maritales
depende del periodo reproductor en el que se encuentra la pareja,
que no existen variaciones significativas entre las parejas y que
los machos necesitan de un periodo de recuperacion entre dos
copulas, examinaremos seguidamente si la estrategia propuesta para

los machos se cumple de hecho entre nuestros individuos.

La comparacidn mds inmediata seria entre las latencias de
copulas maritales en las que se produjera alguna copula extramarital
de la hembra intercaladas con aquellas en las que no hubiera cdpula
extramarital. La latencia media del primer grupo (analizado en el
periodo de mdxima fertilidad) fue menor (X = 1,79, N =9, ET = 0,17;
se eliminaron dos casos en los que a su vez el macho habia copulado

con otra hembra) que en los casos en los que no hubo cdpula

extramarital intercalada (X = 2,54 h, ET = 0,22, N = 88), aunque
esta diferencia no resultd significativa (U = 433,5, p = 0,64, test

de Mann-Whitney de dos co]as).

Un segundo tipo de evidencia lo buscamos comparando los
casos en los que el macho de la pareja habia 1legado al nido cuando
aon el macho intruso se encontraba copulando con su hembra, con
aquellos casos en los que cuando el macho de la pareja llegaba ya el
macho intruso se habia alejado. Para esta comparacidn, dado que el
tamaflo de la muestra en un dnico periodo era muy pequefio,
consideramos todos los casos observados (12 en el primer grupo y 12

en el segundo).
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Comparar directamente las latencias provenientes de una
muestra tan heterogénea como ésta no tendria mucho sentido. Ademas,
como la cépula extramarital podia producirse en cualquier momento
después de wuna copula marital y, como demostramos, los machos
necesitan de un periodo de recuperacion entre una codpula y otra,
tampoco el tiempo transcurrido entre una cdopula extramarital y la
copula marital siguiente seria una buena medida de comparacidon. La
forma de detectar entonces posibles diferencias entre el
comportamiento del macho en los dos casos fue correlacionar el
tiempo transcurrido entre (M1 y 1la cépula extramarital con la
lTatencia entre las dos cdpulas maritales (CM1 y CM2) en cada uno de

los dos grupos.

Seria de esperar que si un macho no ve la copula
extramarital de su hembra y no tiene otra forma de detectarla (por
ejemplo, a través del comportamiento de Tla hembra), no alteraria su
tiempo normal de latencia entre una cépula y otra, y, por lo tanto,
ni el tiempo anterior ni el posterior a la copula extramarital (sin
sentido para el macho en este caso puesto que no ha detectado la
copula extramarital) se correlacionarian con 1la latencia. En
cambio, en aquellos casos en los que el macho si alterara su tiempo
normal de latencia, seria de esperar el encontrar una relacidn
positiva entre el tiempo antes de la cépula extramarital y el tiempo
de latencia entre las dos copulas maritales, ya que a periodos
cortos antes de la cdpula le corresponderian también periodos cortos
de latencia y a periodos largos anterior a la cépula extramarital el

perfodo de latencia seria forzosamente largo (aunque el macho
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intentase acortarlo copulando inmediatamente).

Efectivamente, en los casos en los que el macho no presencid
la copula extramarital de su hembra, no hubo correlacidn
significativa entre la latencia y el tiempo anterior va Ta cdpula
extramarital (correlacién de Spearman, r = 0,18, p > 0,05), mientras
que hubo una alta correlacidn positiva entre estas dos variables en
Tos casos en los que el macho 1legd al nido cuando ain estaba
produciéndose la copula extramarital (correlacidon de Spearman, r =

0,81, p < 0,01; tabla 13).

Otra relacidn resultante de comparar estos dos grupos de
casos fue Tla alta correlacidn negativa observada entre el tiempo
antes y después de la cdpula extramarital para los casos en los que.
el macho no presencid la cdpula. Este resultado seria de esperar si
la copula extramarital no condicioﬁara la Tlatencia entre las dos
copulas maritales, ya que, dado cualquier intervalo, si se divide en
dos partes, cuanto mayor sea una de ellas, serd menor la otra. En
cambio, cuando la cdpula extramarital si estd condicionando 1la
latencia entre las dos cdpulas maritales, no seria de esperar que se
manifestara esta relacidon, como ocurrid en los casos en los que el

macho la presencié (ver tabla 13).
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Tabla 13.- Correlaciones de Spearman de los tiempos transcurridos entre:

(1) un intento de cdpula extramarital (ICE) y la cdpula marital
de la hembra (CM1) anterior a éste.

(2) el ICE y la copula marital posterior a &ste (CMZ).

(3) las dos copulas maritales que incluyen un intento de cOpula
extramarital intercalado (CMl.y CM2).

Las correlaciones estdn calculadas independientemente para los
casos en los que el macho consorte presencia la cOpula
extramarital de su hembra (Casillas inferiores a la diagonal
principal, N = 12) y para aquellos que no la presencia
(Casillas superiores a la diagonal principal, N = 12).

Tiempo . Tiempo éntre

entre ICE y CM1 ICE y CM2 CM1.-y CM2
*

ICE y CM1 1 ' -0,93 0,18

ICE y CMZ -0,27 1 ' -0,02

CM1 y CM2 0,81 0,3 1

* p<0,01.
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Otras tacticas de defensa de la paternidad.

Como ya comentamos, uno de los comportamientos  mas
extendidos en aves encaminado a la defensa de la paternidad es el de
guardar a su compafiera durante el periodo fertilizable de ésta. En
aves coloniales, la necesidad de proteger el nido frente.a la
usurpacion o robo de materiales ha 1llevado también a que sea
necesaria la permanencia casi constante de uno de los miembros de la
pareja en &1, por lo que, tanto si esta tarea recae sobre el macho
como si no, se hace casi imposible para é&stos guardar a sus
compafieras al mismo tiempo que guardar el nido o alimentarse. En la
mayoria de estas especies las cdpulas ocurren casi exclusivamente en
el nido o sus inmediaciones, por lo que el macho podria limitar su
tiempo de vigilancia de la hembra al periodo en que ésta permanece

en el nido.

En este estudio, los machos dejaron solas en el nido a sus
compafieras un promedio de 1,2% del periodo diurno (ET = 1,8, Rango =
0%-6,8%, N = 19) durante el periodo de prepuesta y 3,3% (ET = 10,1,
Rango = 0%-46,9%, N = 21) durante la puesta , periodos en que podian
ser fertilizadas las hembras, no siendo significativas estas
diferencias (z = 36, p > 0,8, test de Wilcoxon). Este ligero
incremento durante la puesta fue debido a que uno de los machos
observados en este periodo estuvo ausente 46,9% del tiempo. Si
eliminamos a este macho de la muestra, la media se igualaria a Ta
del periodo anterior (X = 1,1%, ET = 0,4, Rango = 0%-3%, N = 20).
Durante el periodo de incubacidon (hembras infértiles), las hembras

permanecieron solas en el nido 6,9% del periodo diurno (ET = 1,
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Rango = 0,4%-20,4%, N = 21), proporcidn significativamente superior
a la de Tos dos periodos anteriores (z = 3,0, p < 0,001; z = 19,0, p

< 0,01, comparado con prepuesta y puesta, respectivamente).

Tal como se comentd en el apartado de métodos, consideramos
la ausencia del macho de una pareja en los casos en que abandonaba
Ta colonia, pero no cuando se encontraba colectando material para el
nido en las proximidades a éste. Si, tal como se vio anteriormente,
la mayoria de las copulas extramaritales se produjeron mientras los
machos colectaban material para el nido, seria de esperar que los
machos redujeran de alguna forma el riesgo de pérdida de su

paternidad cuando se dedican a esta tarea.

Aunqﬁe el comportamiento de construccidn del nido sera
tratado con detalle en el prdximo capitulo, comentaremos aqui dos
aspectos que pueden estar directamente relacionados con los
mecanismos de defensa de la paternidad. Por una parte, los machos
colectaron el material para el nido de lugares mds proximos a é&ste.
que las hembras (tabla 21, capitulo siguiente) y por otra, durante.
el periodo fértil de sus compafieras, los machos obtienen el material
del propio arbol donde se emplaza el nido en mayor proporcidén que.
durante el periodo infértil (78,9% de 260 registros y 68,3% de 183
registros, respectivamente; J(2= 6,26, gl. =1, p <0,02), lo que
le permitiria a un macho ver e interrumpir un ICE hacia su hembra

con mayor probabilidad.
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Confianza de paternidad.

MARTIN et al. (1974) demostraron, experimentando con
gallinas, que cuando dos machos se aparean con una hembra, la
paternidad estd directamente relacionada con 1la proporcidon de

copulas que cada uno realiza.

Si asumimos que este hallazgo se cumple también en las
Espatulas, podremos calcular la "confianza de paternidad" (ALEXANDER
1974) de los machos como la proporcidon de cdpulas maritales respecto
al nlmero total de codpulas (maritales y extramaritales) de sus

hembras en el periodo fértil de éstas.

-La confianza de paternidad, calculada de esta forma, entre
los machos de nuestra poblacidn varid entre 1 (confianza absoluta de
paternidad) y 0,71, con una media de 0,94 (n=25). Este hecho apunta
a una diferencia en 1la aptitud de Tlos machos para defender su
paternidad y, al mismo tiempo, muestra el resultado de una
competencia entre &stos por aumentar su descendencia copu1and6 con

otras hembras.

Ritmo diario de las cdpulas.

Tanto las copulas maritales como las extramaritales
ocurrieron durante todo el periodo diurno. Aunque nuestras
observaciones por la noche fueron escasas (cuatro noches en 1986),

nunca observamos actividad copulatoria en ese tiempo.
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Las frecuencias de intentos de cdpula y de copulas maritales
presentaron un mdximo a primera hora de la mafiana, entre las 6,00h y
las 7,00h, descendiendo en las horas centrales del dia y volviendo a

aumentar al final de la tarde (figura 27).

Examinando por separado los ritmos diurnos de Ta frecuencia
de cépulas en la pareja en los perfodos de prepuesta y de puesta,
se observa un patrén similar al descrito anteriormente (figura 28),
aunque durante la puesta se produce un tercer maximo de actividad

copulatoria al mediodia, entre las 12.00h y Tas 13.00h.

Ninguno de. Tos ritmos diurnos de. codpulas maritales se
diferencia significativamente del que seria de esperar bajo la
hipotesis nula de igualdad de frecuencia copulatoria en el
transcurso del dia (tabla 14). Aunque conviene resaltar que, a
excepciodn dei periodo de prepuesta, las cdpulas maritales ocurrieron

en el dia antes de los valores esperados (figura 29).

La frecuencia de intentos de cépulas extramaritales, en
cambio, presentd un ritmo diurno que se aparta significativamente de
la hipdotesis anterior (tabla 14, ver también figura 29), presentando
un méaximo a media mafiana, entre las 8,00h y las 9,0Ch, y otro mas
pronunciado a finales de la tarde, entre las 18,00h y 1las 19,00h,
(figura 30). Este patrdn es también diferente del que presentaron

las copulas maritales (tabla 15).
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Figura 27. Fluctuacidn del nimero de intentos de copulas maritales
y del nimero de intentos de cépulas maritales en el transcurso del

dia.
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Figura 28. Fluctuacion del nimero de cdpulas maritales en el

trancurso del dia durante los periodos de prepuesta y de puesta.
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Tabla 14.- Diferencias entre las distribuciones acumulativas diarias
observadas y las esperadas (Ho: igualdad de las frecuencias de
copula durante el dia), de diferentes comportamientos de cépulas
de acuerdo al test de Kolmogorov-Smirnov de una muestra.

D %(1) N Significacion Comentarios(z)
1M’ 4,4 304 N.S. ICH > ICM esperado
cm* 6,3 263 N.S. " CM > CM esperado
cm1® 6,1 195 N.S. CM1 > CM1 esperado
cm28 6,7 - 53 N.S. - CM2 esperado > CM2
1ces’ 19 70 P<0,05 ICE esperado > ICE
ce 13,5 30° N.S. CE esperado > CE

(1).D % = Diferencia midxima entre frecuencia observada y esperada (en
porcentaje).

(2) X>Y indica que la actividad X precede en el tiempo a la actividad Y.

(3) Intentos de cdpulas maritales:

(4) Copulas maritales en todas las fases reproductivas.

(5) Copulas maritales durante la prepuesta.

(6) Cépulas maritales durante la puesta.

(7) Intentos de cdpulas extramaritales.

(8) Copulas extramaritales.
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Figura 29. Frecuencia acumulada de diferentes comportamientos

copulatorios en el transcurso del dia.
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Figura 30. Fluctuacion del nimero de intentos de cdpulas
extramaritales y del nimero de copulas extramaritales en el

transcurso del dia.
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Tabla 15.- Diferencias entre las distribuciones acumulativas diarias de
diferentes actividades de cdpulas de acuerdo al test de
Kolmogorov-Smirnov de dos muestras. (1)

Comparacion D% nl n2 Significacion Comentarios
ICM-CM 1,7 304 283 N.S. CM<ICM
CM1-CM2 6,7 195 55 N.S. CM1 <(CM2
ICM-ICE 19,4 304 70 p<0,05 ICM<ICE

CM-ICE 19,9 283 70 p<0,05 CM<ICE
ICE-CE 11,8 70 30 N.S. CE<ICE
CE-ICM 16,3 30 304 N.S. ICM<CE
CE-CM 15,8 30 195 N.S. CM<CE

(1) Abreviaciones como en tabla 14.
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Comparacidn anual,

En la tabla 16 se muestran las frecuencias medias de cdpulas
maritales en Tlos diferentes estados reproductivos de las parejas
observadas en 1985 y 1986. En ninglin estado reproductivo hubo
diferencias significativas entre las frecuencias observadas en los
dos afios. Tampoco hubo diferencias significativas en cuanto a la
frecuencia de ICEs de las hembras en esos afios (tabla 17). En los
machos 1a Gnica diferencia significativa observada fue durante el
periodo de incubacidn, en el que los individuos observados en 1985
presentaron una frecuencia media de ICEs superior a la que

presentaron los individuos cbservados en 1986 (tabla 17).
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Tabla 16.- Frecuencia de cdpulas maritales en los diferentes estados
reproduct1vos durante los dos afios de estudio. N representa el
nimero de parejas observadas.

Prepuesta Puesta Incubacion Pollos

Afio N X ET N X ET N X ET N X ET

1.985 11 0,33 0,04 13 0,15 0,03 13 0,009 0,003 11 0,005 0,03
(1) u=57 p=0,89 ‘ U=57 p=0,89 U=105 p=0,35 U=60 p=0,34
1.986 11 0,32 0,03 8 0,13 0,04 13 0,005 0,003 10 0 -

(1) Test de Mann-Whitney de dos colas.
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Tabla 17.- Frecuencia de intentos de cOpulas extramaritales para machos y
hembras en diferentes estados reproductivos durante los dos afios

de estudio.
Prepuesta Puesta Incubacicn Pollos
Afio W X ET N X ET N X ET N X ET

Machos
1985 11 0,03 0,01

(1) U=74 p=0,28
1986 11 0,01 0,009
Hembras :

1985 11 0,08 0,03

(1) U=79,5 p=0,2
1986 11 0,04 0,02

13 0,06 0,02
U=51 p=0,94
8 0,06 0,01

13 0,05 0,02
U=72,5 p=0,09
8 0,009 0,007

13 0,02 0,005
U=127 p=0,01
13 0,005 0,005

13 0,008 0,005
U=106 p=0,24
13 0,001 0,001

11 0,002 0,0009
U=70 p=0,08
10 0 -

11 0,008 0,006
U=80 p=0,11
10 0 -

(1) Test de Mann-Whitney de dos colas.



DISCUSION

Fertilizacion por cOpulas extramaritales.

La metodologia empleada en este estudio nos impide aportar
pruebas directas de que mediante copulas extramaritales los machos
puedan fecundar algiin huevo de las hembras. No obstante, disponemos
de una serie de pruebas circunstanciales en apoyo de esta hipdtesis:
las copulas extramaritales que observamos fueron iguales en la forma
a las que se producian - normalmente entre machos y hembras que
formaban parejas. Una vez que el macho montaba a la hembra durante
una copula extramarital, pasaba a ejecutar las sacudidas de pico que
caracterizaban las copulas maritales (capitulo 3), al tiempo que
bajaba lateralmente la cola buscando el contacto cloacal. A
diferencia de las cdpulas maritales, en ningin ICE se produjo el
comportamiento precopulatorio de peticidn de copula de los machos.
La mayoria de las coOpulas extramaritales exitosas se produjeron
cuando las hembras eran dejadas solas en los nidos mientras los
machos colectaban material para su construccidn, actividad que
duraba normalmente entre 2 y 4 minutos cada vez. Por lo tanto, la
ausencia de comportamiento precopulatorio de los machos en la cdpula
extramarital puede ser interpretada como una forma de acortar el

tiempo de permanencia en el nido de la hembra, disminuyendo asi el
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riesgo de que sea interrumpida por la vuelta de su compafero.

E1 comportamiento de machos y hembras ante los intentos de
copulas extramaritales nos induce también a pensar en su efectividad
produciendo fecundaciones, ya que, los machos intentaban cdpulas
extramaritales con hembras que podian ser fertilizadas con una
frecuencia casi ocho veces superior a la que lo intentaron con
hembras  infértiles. Esta preferencia de 1los machos ha sido

demostrada también en Aythya affinis (AFTON 1985), Bubulcus ibis

(FUJIOKA y YAMAGISHI 1981), Riparia riparia (BEECHER y BEECHER 1979)

y Florida coerulea (WERSCHKUL 1982), en cambio, los machos de Anser

coerulescens no son selectivos sobre la fertilidad de las hembras a

las que dirigen Tos ICEs (MINEAU y COOKE 1979).

Por otra parte, las hembras de Espdtulas son dejadas solas
en el nido por sus compafieros menos tiempo cuando pueden ser
fertilizadas que cuando son ya infértiles y los machos, cuando
tienen oportunidad, interrumpen los intentos de cdpulas hacia sus

hembras.

Ademas, las hembras aceptaron los intentos de cdpulas de
algunos machos mientras que rechazaban los de otros, colaborando més
en la cdpula cuando los ICEs se producian en su periodo fértil que
cuando ya no podian ser fertilizadas. Estos hechos sugieren que las
hembras puedan estar interesadas en fertilizaciones extramaritales,
siendo selectivas a este nivel respecto a los machos que pudieran

fertilizar sus huevos.
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:Qué sexo controla las copulas extramaritales?.

Las protestas de las hembras ante 1los ICEs han sido
interpretadas generalmente como un indicativo de su oposicion a las
fertilizaciones extramaritales (McKINNEY et al. 1984), no obstante,
en la mayoria de las especies estudiadas se producen las cdpulas a
pesar de estas protestas (FUGIOKA y YAMAGISHI 1981, WERSCHUL 1982,
ROSKAFT 1983, MINEAU y COOKE 1979, FREDERICK 1987, BIRKHEAD et al.
1985).

En nuestro estudio, las hembras respondieron casi siempre
agresivamente hacia los machos que intentaban copular con ellas
aunque, en muchas ocasiones, después de esta respuesta agresiva

elevaban la cola, lo que facilitaba el contacto cloacal.

El comporfamiento inicial de rechazo de las hembras ha sido
interpretado también como un modo de llamar la atencidon de otros
machos vecinos y la de su propio compafiero, intensificando asi la
competencia entre machos, con el resultado de que el vencedor
obtendria acceso a la hembra y copularia con ella (COX y Le BOEUF
1979). En el presente estudio nunca se observd que acudieran machos
vecinos durante los intentos de copulas extramaritales, aunque
algunas veces si acudid el compafiero de la hembra si estaba prdximo

al nido, interrumpiendo el ICE y expulsando al macho intruso.

Es dificil entonces decidir, a partir del comportamiento de
las hembras ante los ICEs, si éstas tienen o no el control sobre su

resultado. Excepto un estudio sobre Larus argentatus, en que las

hembras emparejadas rechazaban efectivamente todos los intentos de.
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copulas extramaritales (FITCH y SHUGART 1984), la evidencia
disponible es ambigua, y mientras algunos estudios apoyan el control
de las copulas por las hembras (LUMPKIN 1983; FITCH y SHUGART 1984,
FREDERICK 1987) en otros queda de manifiesto que los machos son
capaces de forzar las cdpulas (McKINNEY et al. 1983, 1984; BIRKHEAD
et al. 1985). Por lo que hemos podido observar en la Espatulas,
las hembras de esta especie pueden tener capacidad para controlar el
resultado de un dintento de cdpula extramarital, como sugiere el
hecho de que a veces elevaran la cola para facilitar el contacto

cloacal y otras veces no lo hicieran.

La estrategia reproductiva mixta en los machos.

Una de las predicciones de Tla hipotesis de estrategia
reproductiva mixta es que los intentos de cdpulas extramaritales
estarian protagonizados principalmente por machos emparejados. Este
es precisamente uno de los resultados observados en este estudio,.en
el que la mayoria de los ICEs dirigidos a las hembras focales
provenian de machos emparejados, en lugar de proceder de machos que
no hubieran sido capaces de encontrar pareja o bien de tratarse de.
especialistas en esta tactica. Esta situacion es la que
generalmente se ha encontrado en las especies de aveé que presentan
copulas extramaritales (MINEAU y COOKE 1979, FUJIOKA y YAMAGISHI
1981, WERSCHKUL 1982, ROSKAFT 1983, MOLLER 1985, BIRKHEAD et al.
1985, FREDERICK 1987, HATCH 1987).
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De los machos emparejados que fueron controlados en este
estudio, 60% fueron observados al menos una vez intentar cdpulas
extramaritales. Si se tiene en cuenta que el tiempo que fueron
sequidos esos machos no cubre el periodo completo de la cria, esta
cifra probablemente subestime 1la verdadera extension de este
comportamiento entre los machos de la poblacion. De todas formas,
este resultado muestra que la tendencia a las copulas extramaritales

no se reduce a un pequefio grupo de machos.

La segunda prediccion de 1a ERM se cumple también en la
Espatula. Los machos intentaron copular con hembras ya emparejadas,
agrediendo frecuentemente a las hembras desemparejadas que
intentaban aproximarse a sus nidos. No estd claro por qué los
machos rechazan copular con hembras desemparejadas. Una explicacidn
a este 'rechazo derivaria de la posibilidad de que si la produccidn
espermdtica es limitada (DEWSBURY 1982) los machos tenderian a
optimizar su wuso copulando con su propia hembra para asegurarse su
paternidad (ver mds adelante), o bien con hembras que tuvierén una
mayor probabilidad de 1levar adelante la descendencia que pudiera
producirse de esas cdpulas. Una explicacion alternativa es que los
machos estarian tratando de evitar el riesgo de .parasitismo de
huevos por hembras que pudieran estar a punto de poner o el riesgo
de que estas hembras pudiesen destruir los huevos que contuviera
el nido, comc fue observado en cuatro ocasiones durante este

estudio.
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Los machos dirigieron intentos de cdpulas extramaritales
preferentemente a hembras en estado fértil. Este resultado indica
que los machos son capaces de detectar el estado reproductivo de
hembras que no son su pareja. Para que esta capacidad haya 1legado
a fijarse en los machos, deben existir presiones selectivas que
favorezcan a los machos discriminadores contra los no
discriminadores. Una de estas presiones puede consistir en que los
machos que optimicen su produccidn espermitica a base de reservarla
para su propia hembra o para hembras a las que tengan cierta
probabilidad de fecundar, dejen mas descendencia que machos que nc
siguen esta tactica. Otra presion a favor de este comportamiento
discriminatorio de Tlos machos puede consistir en reducir el riesgo
derivado de dejar el nido o su hembra desatendidos so]amepte a
aquellos casos en los que su probabilidad de "ganancia" genética sea
una contrapartida elevada, es decir, dedicando sus ICEs a hembras ya

emparejadas y fértiles.

La forma en que los machos de aves logran averiguar el
estado reproductivo de las hembras es pobremente conocida. JONES

(1986) demostrd que lcs machos de Riparia riparia detectan a las

hembras fértiles por su vuelo mds lento, consecuencia del aumento de
peso experimentado durante los periodos de prepuesta y de puesta.
FUJIOKA y YAMAGISHI (1981) sugirieron que los machos de Bubulcus
ibis podrian detectar el periodo fértil de. las hembras por la
coloracidn mds brillante que presentan durante esta época en el pico
y la piel facial. Para la Espatula se desconoce las caracteristicas

que 1intervienen en esta seleccidn, aunque sugiero que, al situarse
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los nidos muy prdoximos y estar los vecinos en contacto visual casi
continuo, los machos podrian detectar el estado de fertilidad de las
hembras vecinas por la frecuencia de codpulas con su pareja, el
tiempo de permanencia en el nido o el tiempo relativo que estén
incubando, caracteristicas todas que varian segin el estado
reproductor en que se encuentran las hembras. Esto se veria apoyado
en este estudio por la probabilidad de que wuna hembra se vea
sometida a ICEs en relacidn a la distancia a que se sitGia los nidos

de los machos que dirigen esos ICEs.

Tacticas de defensa de la paternidad.

Una serie de comportamientos observados en este estudio
podrian ser interpretados como mecanismo presentes en los machos que

defienden su paternidad.

BIRKHEAD et al.  (1987) mostraron que la frecuencia de.
copulas de una especie puede estar determinada por el riesgo de.

competencia espermatica.

Una frecuencia alta de copulas se presta a dos tipos de
explicaciones, la primera es que puede servir para ocultar el
periodo fértil de las hembras (BIRKHEAD 1979). Si é&sta fuera la
explicacidn correcta se podria predecir que la frecuencia de cdpulas
seria constante o impredecible a través de un periodo prolongado de
tiempo que, en todo caso, incluiria el periodo fértil de la hembra.
Nuestros resultados no apoyan esta hipdtesis puesto que (1) cuando

comienza a copular la pareja muy probablemente es ya fértil la
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hembra y (2) el patrdn diario que presentd la frecuencia de cdpulas
no fué constante, sino que va aumentando progresivamente hasta el
inicio de la puesta (figura 23), por lo que mds que ocultar
sefialaria el estado de fertilidad de las hembras a otros machos. La
segunda explicacion hace referencia a la devaluacion o
desplazamiento del esperma de posibles competidores (McKINNEY et al.
1983, 1984), esto es, si como se ha demostrado en aves domésticas la
probabilidad de ferti]izacién‘esté relacionada directamente con el
numero de inseminaciones (MARTIN et al. 1974), deberiamos esperar
que en aquellas especies en las que. exista cierto riesgo de
competencia espermatica para los machos emparejados, podrian éstos
disminuirlo en gran medida a base de copular el mayor nimero posible
de veces con sus compafieras durante el perfodo fértil de éstas. La
evidencia presentada por BIRKHEAD et al. (1987) cuando compararon
las frecuencias de copulas de géneros con distinto riesgo de

competencia espermdtica apoya en gran medida esta hipdtesis.

De nuestro estudio de la Espatula puedeﬁ ser extraidas dos
pruebas en favor de la hipdtesis de devaluacidn espermdtica: (1) la
frecuencia de cdépulas de la pareja fue aumentando progresivamente.
hasta el inicio de la puesta y (2) Tos machos realizaron ICEs menos
frecuentemente durante el periodo de prepuesta que durante los de
puesta e incubacidén. Esta segunda observacidn puede indicar dos
cosas, una es que los machos dedican toda su produccion espermatica
a sus compafieras en el periodo cuando el riesgo de competencia
espermatica es mas alto (las hembras experimentaron una mayor

frecuencia de ICEs durante el periodo de prepuesta) y la otra es que
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durante el periodo de puesta la probabilidad de fecundacién de una
copula es baja, por lo que los machos podrian aumentar su éxito
reproductor si durante este periodo dedicaran parte de su produccidn

espermatica a otras hembras.

No estd claro por qué la tasa de copulas es mds alta durante
la prepuesta que durante la puesta, pero lo cierto es que esta
caracteristica es compartida por muchas especies de aves,
pertenecientes a diferentes familias. Existe todavia muy poca
informacidn detallada sobre el patrdn diario de copulas en aves. En
la revision de BIRKHEAD et al. se presentan datos sobre este
aspecto provenientes de 20 especies, si exceptuamos .las cinco
especies marinas en .las que.la actividad copulatoria cesa varics

dias antes de.la puesta del nico huevo y a Rupicola rupicola, una

especie que forma "leks" en.los que.las hembras son inseminadas por
1o general una sola vez (TRAIL, P. en BIRKHEAD et al 1987), de .las
14 especies restantes, 10 presentaron mayor frecuencia de cépulas

durante la prepuesta (Ficedula hipo]euéa, Calidris temminckii,

Carpodacus erytrinus, Accipiter gentilis, Larus fuscus, Eudocimus

albus, Hirundo rustica, Sturnus vulgaris, Passer hispaniolensis vy

Parus major) y las otras 4 (Tachycineta bicolor, Passer domesticus,

Gallinula chloropus y Serinus serinus) presentaron frecuencias

similares durante .la prepuesta y.la puesta.

La presencia de gléndulés reservorios de esperma (glandulas
uterovaginales, HATCH 1983) en el oviducto de .las hembras de aves
puede ser un factor clave para entender el patron estacional de

copulas; desafortunadamente, se sabe aln muy poco sobre el
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funcionamiento de esas glandulas. COMPTON et al. (1978), usando
técnicas de inseminacion artificial con gallinas, comprobaron que
cuando una hembra es inseminada al mismo tiempo con iguales
cantidades de semen proveniente de dos machos, :1a probabilidad de
fertilizacion de cada uno de ellos era.la misma, no obstante, cuando
las inseminaciones se producen con 4 horas de diferencia, casi un
80% de .la descendencia provenia de 1a segunda  inseminacion.
Resultados similares fueron obtenidos por CHENG et al. (1983), esta
vez experimentando con patos domésticos. Estos autores comprobaron
que si dos inseminaciones (provenientes de razas distintas) eran
efectuadas simultaneamente o separadas tanto 1 hora como 3 horas, no
habfa diferencias significativas en .la proporcién de progenie
derivada de ellas, en cambio, cuando .las inseminaciones se
efectuaban con 6 horas de diferencia el 70% de.la descendencia
provenia de.la sequnda inseminacion. Los autores de estos dos
experimentos propusieron que el esperma de inseminaciones sucesivas
iba .1lenando .1as glandulas uterovaginales formando estratos que no
1legaban a mezclarse, con el resultado de que el esperma mas
reciente ocuparia el estrato superior y seria usado primero para

fertilizar .1os Avulos.

Este mecanismo se adeclia bien a.los resultados obtenidos en
esos experimentos, pero.las condiciones en que fueron efectuados se
alejan bastante de.lo que ocurre en.libertad, al menos en especies
similares a .la Espdtula. La diferencia esencial entre estos
experimentos y .lo observado por nosotros es que en ellos se

efectuaban (nicamente dos inseminaciones (de 0,1 ml cada una) sobre
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hembras que no habian sido inseminadas previamente y, por .lo tanto,
tenfan .las glandulas vacias. Muy probablemente, con.la primera
inseminacion no se.llenarian.las glandulas, quedando espacio aun
para el esperma procedente de una segunda inseminacidn. Pero ;qué
ocurre cuando se produce un gran nimero de inseminaciones antes de
la primera ovulacidn, como sucede en.la Espdtula?. Probablemente
hay un momento a partir del cual.las gléndulas se colmatan con el
esperma de esas inseminaciones, por.lo que no quedaria hueco para
mis esperma. A no ser que ese esperma fuera capaz de desplazar al
que ya estd en .las glandulas, probablemente pierda viabilidad en
poco tiempo en el oviducto de.la hembra o pueda ser expulsado con el
paso de un huevo (BASK 1981), por .lo que .la prioridad de.la
inseminacion mds reciente no tendria efecto en esta sifuacién e

incluso estaria en desventaja con inseminaciones anteriores.

La colmatacion de.las glandulas uterovaginales propuesta vy
su efecto negativo sobre.la capacidad de fertilizacidon del esperma
inseminado posteriormente a esta. colmatacion podria explicar el
patron diario de codpulas observado en .la Espatula y:.las otras
especies citadas anteriormente, ademds de .la diferente dedicacisn
que .los machos hacen de su produccion espermdtica durante.los
periodos de prepuesta y de puesta, ya que, una vez colmatadas .las
glandulas, wuna frecuencia minima de cdpulas permitiria reponer el

esperma utilizado en.la fecundacién de cada huevo.
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Se ha propuesto también que .los machos aumentarian su éxito
en .la fertilizacion de.los huevos copulando con.las hembras en:las
horas en que.la probabilidad de fertilizacion fuera mdxima (CHENG et
al. 1982, AFTON 1985, MOLLER 1987b). CHENG et al. (1983)

demostraron para Anas platyrynchos que existe un corto periodo de

tiempo después de .la ovoposicidn en el que una inseminacidn puede
dar .lugar a.la fertilizacion del siguiente huevo (fertilization
window). Seria de esperar entonces que si.los machos estuvieran
optimizando temporalmente su produccidon espermatica, copularian con
mayor frecuencia en.los momentos siguientes a.la puesta de un huevo.
Nosotros observamos a.las hembras poner un huevo solamente en dos
ocasiones (a .las 17,05 h y a.las 18,25 h), .10 que, teniendo en
cuenta el elevado nimero de horas que pésamos observando durante el
periodo de puesta y el comporfamiento caracteristico de.las dos
hembras observado al poner, resulta ser un nimero de registros muy
bajo. La explicacion mas probable para esto es que.las hembras
pusieran durante.la noche, periodo en que nuestras observaciones

fueron muy escasas.

La frecuencia de copulas en .la pareja no se aparta
significativamente del patréh esperado bajo.la hipdotesis nula de
igualdad de frecuencias de copulas a.lo.largo del dia, por.lo que no
es probable que.los machos estén intentando maximizar su éxito en.la
fertilizacion de.1os ovulos de sus hembras adecuando temporalmente
sus frecuencias de copulas. Los ICEs, en cambio, ocurrieron con
mayor  frecuencia al final de .la tarde, apartandose

significativamente el ritmo observado del esperadc bajo.la anterior
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hipotesis. Este mdximo al final de .la tarde se aproximaria al
momento en que fueron vistas.las dos hembras poner, aunque el ndmero
de estas observaciones fue demasiado bajo como para proponer una

optimizacidon temporal de.los ICEs.

"Guardar a.la hembra" (mate. guarding) durante el periodo
fértil es uno de.los comportamientos de defensa de.la paternidad mas
extendidos entre.los machos emparejados de especies no coloniales
(CARLSON et al. 1985; BIRKHEAD 1979, 1982; POWER et al. 1981;
BJORKLUND y WESTMAN 1986). En especies coloniales, .la aplicacion de
este término.lleva con frecuencia a confusiones, dado que en muchas
de estas especies .la necesidad de proteger el nido contra .la
usurpacion o robo de materiales por otros congéneres imposibilita a
Tos machos simultanear esta tarea con un seguimiento continuo a .la
hembra. Si nos atenemos a.la definicion dada por BIRKHEAD et al.
(1987) de este comportamiento (continuo seguimiento del macho a .la
hembra en cada desplazamiento que esta inicia), .la mayoria de.las
especies coloniales se ciasificarian en .la categoria de especies
“no-guardadoras" (para excepciones en Hirundiniidae ver BEECHER y
BEECHER 1979; MOLLER 1985, 1987a), puesto que.las hembras pasan una
gran parte del tiempo fuera de.la colonia sin.la compafiia de su
pareja. No obstante, en.la mayoria de estas especies .las copulas
(tanto maritales como extramaritales) ocurren en el nido o en sus
proximidades, por:lo que, si el término guardar a :la hembra es
interpretado en su sentido funcional, deberia .limitarse .la
referencia de proximidad espacial entre macho y hembra de una pareja

al .lugar donde regularmente se producen.las cépulas. Por ejemplo,

141



WERSCHKUL (1982a, b) observa que :los machos de Florida coerulea

permanecen sin abandonar el nido para alimentarse durante todo el
tiempo que dura el periodo fértil de sus hembras, aunque &stas pasan
buena parte del dia fuera de.la colonia, y que.la frecuencia de
copulas extramaritales de.las hembras depende de .la presencia o
ausencia de sus compafieros en el nido. La relacidn entre el tiempo
que .los machos permanecen en el nido y .la vulnerabilidad de sus
hembras ante .los ICEs ha sido sefialada también en Eﬁii.iilﬂi’

BIRKHEAD et al. (1985); Bubulcus ibis, FUGIOKA y YAMAGISHI (1981);

Eudocimus albus, FREDERICK (1987) y en Fulmarus glacialis, HATCH

(1987). En cambio, no parece ser importante en Larus argentatus

(FITCH y SHUGART 1984).

En nuestro estudio, .1as cOpulas extramaritales ocurrieron en
:los nidos de .las hembras y siempre cuando sus compafieros estaban
ausentes. La proporcidn de tiempo que:las hembras pasan en el nido
solas fue menor durante.los pericdos de prepuesta y de puesta que
durante el periodo de'incubacién,.lo que sugiere un papel importante
del comportamiento de guardar a .la hembra en.los machos de esta

especie.

Otros dos comportamientos observados en este estudio pueden
ser interpretados, en el mismo contexto de guardar a.la hembra, como
un esfuerzo de.los machos por mantener .la proximidad espacial con
sus hembras cuando estdn en.los nidos durante el periodo fértil.
Por una parte, .los machos no se alejaron en general de sus nidos en
sus intentos de cdpulas extramaritales, dedicdndose principalmente a

:las hembras vecinas, que ocupaban nidos proximos a :los suyos (ver
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también FREDERICK 1987 y WERSCHKUL 1982b) y, por otra, :1los machos
colectaron el material del nido de .lugares mds proximos que .las
hembras y, durante el periodo fértil de éstas, .la proporcidn de.
material que toman del propio drbol donde estd emplazado el nido fue

mayor que cuando ya sus hembras no podian ser fertilizadas.

En algunas especies se ha observado que tras un intento de
copula extramarital hacia su hembra, .los machos pueden copular con

sus compafieras, .1legando a veces a forzar.la coépula (Anas crecca,

McKINNEY y  STOLEN 1982; Aythya affinis, AFTON 1985; Passer

domesticus, MOLLER 1897c; Hirundo rustica, MOLLER 1985, 1987b). Se

ha sugerido que, mediante esfe comportamiento, .1os machos mezclarian
su esperma con el del macho anterior, evitando el posible orden de.
prioridad de .la {ltima dinseminacion y devaluanqo el potencial
fertilizador de é&sta. En mi opinién, se ha sébreestimado la
importancia de esta tactica en el sistema de defensa de .la
paternidad empleado por .los machos, por.los siguientes motivos: en
primer.lugar,.1é capacidad de eyaculacion de.los machos, como sefiala
DEWSBURY (1982), no es ilimitada, por.lo que una respuesta inmediata
de este tipo estard condicionada por el tiempd que haya transcurrido
entre.la anterior copula del macho y el momento cuando se produce el

ICE hacia su hembra.

En segundo .lugar, el volumen y .la densidad de.
espermatozoides de una eyaculacidn estdn influidos por.la anterior
frecuencia de copulas del macho (STURKIE y OPEL 1976). Este hecho,
combinado a que .la probabilidad de dejar descendencia para dos

machos copulando suvesivamente con una misma hembra estd en funcidn
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de .la cantidad total de semen que cada uno de ellos aporta (MARTIN
et al. 1974), aflade mucha mds complejidad a .los resultados
esperados tras.la simple observacion de dos cdpulas seguidas con una

misma hembra.

En tercer .lugar, se desconoce actualmente si especies de.
aves no domésticas presentan un efecto de prioridad en .la
fertilizacion relacionado con el orden temporal en que ocurren .las
inseminaciones. Comentamos ya que .los experimentos realizados para
comprobar este efecto se hicieron bajo condiciones que distan mucho
de ser.las observadas en:la naturaleza, por.lo que habria que tener
cierta cautela al extrapoTar sus resultados en otras especies. Por
otra parte, en .los mamiferos en que se ha estudiado el efecto de.
orden de.las copulas (DEWUSBURY 1984) se ha demostrado una variacidn
ihtraespecifica, incluso dentro de una misma familia, que deberia

ser tenida en cuenta también en aves.

Por altimo, se ha comprobado que para que .llegue. a
producirse una mezcla completa del esperma de dos machos en el
oviducto de.la hembra, anulando asi el posible efecto de orden, no
es necesario que el intervalo entre.las dos inseminaciones sea muy
corto, puesto que con tres horas de diferencia .la proporcion de
descendencia es de 1:1 (CHENG et al. 1983). Quizd, -cuando
Gnicamente podria ser efectiva una estrategia de este tipo seria en
el corto intervalo que transcurre entre .la ovoposicion y .la
fecundacion del siguiente huevo. Pero, incluso en este caso, :la
probabilidad de fertilizacion del siguiente huevo es bastante baja

(20% de fertilidad de.las cdpulas anteriores a una hora siguiendo a
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:1a ovoposicion y 0% después de este intervalo. Hay que tener en
cuenta ademds que .los experimentos fueron realizados en ausencia de.
competencia con esperma de inseminaciones anteriores, CHENG et al.

1983).

En nuestro estudio hemos aportado evidencia de.que existe un
tiempo minimo entre dos cdpulas sucesivas de un macho, como sugiere.
el mayor intervalo trancurrido entre dos cdpulas maritales cuando
hubo una cdpula extramarital del macho intercalada que cuando no.la
hubo. Se ha demostrado también que.los machos, cuando observan un
ICE hacia sus hembras,  acortan el dintervalo de tiempo de su
siguiente copula extramarital, pero.la medida de este acortamiento
estd en funcién del tiempo transcurrido entre.la cdpula anterior del

macho y el momento en que ocurre el ICE,

En resumen, .la alta frecuencia de. ‘cépu1as con  sus
compafieras, el patrdn estacional de estas copulas, asi como.la
elevada proporcidon de tiempo que .los machos pasan juntos a sus
hembras cuando estdn en .los nido durante el periodo fértil y, en
menor medida, el acortamiento de.la.latencia normal entre copulas
comc respuesta a .los intentos de cOpula extramaritales dirigidos
hacia sus hembras, componen el repertorio de tacticas que.los machos
de Espatula emplean para defender su paternidad sobre una cria en.la

que .luego invertiran su cuidado parental.
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Costes y beneficios de.las cOpulas extramaritales para.las hembras.

Muchos de.lcs costes propuestos para.las hembras derivados
de .las codpulas extramaritales son de poca importancia o nulos para
las Espatulas. Nunca observamos abandono del compafiero de.la hembra
como consecuencia de .las CE, ni ataques o dafic fisico a &sta como
respuesta a.los ICEs. Tampoco.los machos robaron material del nido
ni agredieron a.las hembras durante.los ICEs, como ha sido observado

en Eudocimus albus (FREDERICK 1987). El1 aumento de competencia

entre .los pollos al disminuir el grado de parentesco entre ellos es
también un coste poco probable, puesto que .la agresividad entre
pollos de wun nido, e incluso entre pollos de nidos vecinos, es

apenas considerable,

De algunas de.las hipétesis ‘sobre Jlos beneficios de .las
copulas extramaritales para .las hembras podrian derivarse
predicciones suceptibles de ser evaluadas con datos procedentes de.
observaciones de campo como .los nuestros. Otras, en cambio,

necesitarian de estudios con un enfoque muy diferente,

Una posible estrategia de.los machos para aumentar su &xito
reproductor podria consistir en el infanticidio selectivo hacia.la
descendencia de hembras con.las que no tengan ninguna probabilidad
de compartir hijos. Mediante este comportamiento.los machos podrian
provocar en esas hembras el inicio de. una puesta de reemplazo,
aumentando asi sus oportunidades de tener descendencia con ellas.
Esta estrategia es comin en algunas especies de mamiferos (HRDY

1979) y recientemente ha sido observada también en aves (CROOK y
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SHIELDS 1985).

Las hembras, a su vez, podrian defenderse de esta tactica de.
:los machos aceptando copular con ellos, con.lo que.les darian cierta
probabilidad de paternidad, asi como, también, '"enmascarando" su
estado de fertilidad, mostrandose receptivas en cualquier momento de.

su ciclo reproductivo.

E1 comportamiento observado en.las espatulas no apoya .la
segunda hipdtesis, puesto que.las hembras no siempre aceptaban.las
copulas de machos vecinos, dependiendo mas bién su grado de.
colaboracién‘ del estado reproductivo en que se encontraban,
contrariamente a .lo que deberiamos esperar si fuera éste el

beneficio perseguido por .las hembras.

Tampoco observamos que .las hembras obtuvieran ningun
beneficio material de.los machos al permitirles copular con ellas ni
ayuda extra en el cuidado de.los huevos o pol]os.; Lo dnico que
obtuvieron esas hembras fue el semen de.los machos, y esto podria
beneficiarlas, indirectamente a través de su descendencia, si .los
machos con .los que copulaban fueran de una "calidad" genética
superior a.la de su propio compafiero o transmitieran a .los hijos

machos .1a tendencia a.la ERM.

Este Gltimo beneficio podria ser descartado, a juzgar por
nuestras observaciones, puesto que.las hembras aceptaron copulas de
unos machos y rechazaron .las de otros, contrariamente a .la
~prediccion mas importante de esta hipGtesis: colaboracidn con

cualquier macho emparejado que intentara copular con ellas.
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La ganancia en calidad genética para su descendencia al
copular con machos "mejores" que su pareja encuentra cierto apoyo en
nuestros resultados, puesto que.las hembras fueron selectivas sobre
con quién aparearse, No disponemos de suficientes datos
cuantitativos para poder evaluar qué rasgos particulares de .los
machos influyeron en .la eleccion por parte de.las hembras. En
términos generales, .los machos que intentaban cdpulas extramaritales
se encontraban en un estado reproductivo mds avanzado que el propio
compafiero de.la hembra, por.lo que si un adelanto temporal en .la
reproduccion refleja mejores aptitudes en esos machos, .l1as hembras

se beneficiarian de tener descendencia compartida con ellos.

LUMPKIN (1983) sugirid que.las hembras podrian beneficiarse
directamente del comportamiento extramarital si, al ser permisivas
con otros machos, forzaban asi a sus compafieros a una vigilancia
casi constante, evitando asi gastos energéticos derivados de .las
persecuciones por otros machos y, consiguiendo adicionalmente,
vigilancia antipredatoria por parte de sus compafieros. Algo de é&sto
puede ocurrir también en.la Espdtula, puesto que.los machos se ven
obligados a permanecér casi continuamente en.los nidos durante el
perfodo fértil de.las hembras, con.lo cual éstas pueden permanecer
mds tiempo alimentdndose. Al mismo tiempc, .las hembras podrian
evaluar durante un periodo de tiempo prolongado.la calidad genética
de sus compaiieros, ya que.la permanencia casi constante en.los nidos
requerida a.los machos, iria asociada a una alta habilidad en .la

obtencion de alimento (FREDERICK 1987).
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V. INVERSION PARENTAL



INTRODUCCION

Alrededor del 90% de las especies de aves son mondgamas
(LACK 1968). La monogamia estd estrechamente asociada con el
cuidado biparental de la descendencia, por 1o que una de las
hipotesis propuestas para explicar la evolucidn de este sistema de
emparejamiento es que la ayuda del macho es esencial para criar con -
éxito a los jovenes (LACK 1968, WITTEMBERG y TILSON 1980, ORING
1982).

TRIVERS (1972) definié la inversion parental como cualquier
inversion por el padre o madre en un hijo que aumente su
probabilidad de supervivencia (y, por .lo tanto, el éxito
reproductor) al coste de .la posibilidad por parte de .los
progenitores en invertir en otro hijo. De acuerdo a esta
definicidn, .la inversion parental deberia ser medida en términos de
reduccion de la posibilidad parental para criar mas hijos. No
obstante, la dificultad préactica que conlleva esta medicidon hace que
generalmente .1a inversidn sea expresada como tiempo o frecuencia de
actos que puedan afectar .la supervivencia de los hijos (por ejemplo,
tiempo que dedican a la incubacidn, frecuencia de alimentacidn a .los

pollos, etc.).
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Tiempo, energia, y riesgo son .las tres unidades con que
puede ser cuantificada.la inversidn parental. Como sefiala KNAPTON
(1984), estas unidades, por su propia naturaleza, no son aditivas,
To que dificulta .1a medicion exacta de la inversidn parental y su

comparacion entre ambos sexos.

En especies de aves mondgamas se ha asumido que al comienzo
de .la incubacidon .las hembras han dinvertido mds energia que .los
machos (TRIVERS 1972, ALEXANDER 1974). TRIVERS (1972) postuld que
cualquier individuo cuya inversion acumulada fuera menor que.la de
su pareja, tedricamente, estaria tentado a desertar, especialmente
si .la disparidad fuera grande. E1 abandono de.la pareja se daria
porque el desertor perderia menos que su compafiero si fracasara en
la cria de algin hijo y el compafiero se veria entonces mds
fuertemente presionado a segﬁir cuidando .1a cria. Este argumento ha
recibido posteriormente criticas (DAWKINS y CARLISLE 1976, BOUCHER
1977, MAYNARD-SMITH 1977) basadas en que .la seleccidn natural acta
sobre .los beneficios futuros (en términos de nimero de
descendencia), no siendo de esperar entonces que.la inversidn pasada

influyera en.las decisiones de .los individuos en el presente.

En aves mondgamas, .1a mayor inversidn parental inicial de.la
hembra, sugerida por TRIVERS (1972), en base a su costosa
contribucidon gamética, comparada con la contribucidn de .los machos,
deberia ser matizada, ya que en muchas especies, actividades que
estdn directa o indirectamente relacionadas con.la supervivencia de
dos hijos, tales como .1a defensa del territorio de cria,

construccidon del nido, alimentacion de cortejo, etc. pueden suponer
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un coste para .los machos que iguale, e incluso supere, al de.la
produccion de huevos por parte de .las hembras (GLADSTONE 1979,
BURGER 1981, WERSCHKUL 1982a).

En especies con cuidado biparental, machos y hembras pueden
estar en conflicto sobre cuanto invertir (TRIVERS 1972), sobre todo
si esta inversidn estd negativamente correlacionada con .la propia
supervivencia del individuo, relacion aun poco documentada (ver
REZNICK 1985 para revisidn), por .lo que KREBS y DAVIES (1981)
sugirieron que seria de esperar que cada sexo tratara de explotar al

otro reduciendo su propia inversion.

Hay todavia muy pocos trabajos sobre especies de aves con
cuidado biparental donde se cuantifique.la contribucidn relativa de
machos y hembras a.la supervivencia de.la cria, ﬁor 1o que, hasta
que no se diponga de wuna base de datos adecuada, no podran ser

evaluadas .1as diferentes teorias sobre.la inversidn parental.

En este capitulo examinaremos algunos aspectos de .la
inversidn parental de .la Espatula, desde que se forma.la pareja
hasta que los pollos abandonan el nido, haciendo especial hincapié
en.la comparacidon entre .los dos sexos. En particular, trataremos el
comportamiento de incubacidn y.la atencidn o presencia en el nido,
-medidos como el tiempo relativo que dedican a estas actividades;
ademas de .la construccién del nido y.la alimentacion de .los pollos,
medidos como frecuencia temporal de.los aportes de materiales al

nido y cebas, respectivamente.
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Como se ha comentado previamente, el tiempo o frecuencias de
actividades parentales es s6lo una medida parcial de.la inversidn
parental, necesitando ser complementadas con estimas en términos
energéticos y de riesgos de supervivencia parental de esas
actividades para obtener un cuadro completo de .la  inversidn

parental.

Las cuestiones que trataremos seguidamente son:
(1) ;Contribuyen del mismo modo .los sexos a.la inversidn parental?
(2) ;Como varian durante el ciclo reproductivo estas actividades?
(3) ;Como afecta a cada sexo esta variacion?
(4) ;Existen diferencias sexuales en.los ritmos circadianos de
estas actividades?
(5) ;Como afecta al éxito reproductivo.la variacidn en.la

contribucidn de cada sexo al cuidado parental?
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RESULTADOS

CONSTRUCCION DEL NIDO

Las espatulas en Dofana anidan sobre alcornoques,
construyendo el nido éada afio o, mas raramente, ocupando nidos que
quedan en.la colonia de afios anteriores o aquellos abandonados més
recientemente por sus ocupantes. En general, .la recogida de
materiales paré el nido corre a cargo principalmente del macho,

mientras .las hembras se encargan de su construccidn.

En.los préximos. apartados examinaremos cuantitativamente
algunos aspectos de .la recogida de materiales pafa el nido,
actividad mucho mds costosa energéticamente que .las otras
actividades de construccion y mantenimiento del nido. Los
resultados siguientes provienen de las observaciones realizadas en

1.985 sobre 12 parejas a.lo.largo de todo el ciclo reproductivo.
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Contribucidn relativa de machos y hembras al aporte de materiales al

nido.

Se registraron 1.328 aportes de materiales al nido
realizados por 12 parejas, que fueron observadas durante un total de
3.355 horas. De aquel total, .los machos realizaron el 75,5% de .los
aportes y .las hembras el 24,5%. En todas.las parejas.los machos
aportaron mas material al nido que sus compaferas (z = 0, p < 0,001,

test de Wilcoxon).

La contribucidon relativa de cada sexo al aporte de
materiales al nido varid entre.las parejas estudiadas en un rango
que, para.los machos, estd comprendido entre 54,8% en.la pareja 13 y

94,3% en.la pareja 14.

Seria de esperar que cuando uno de .los miembros de.la pareja
aportara mucho material al nido, el otro aportaria menos cantidad.
En efecto, .la correlacion resultante de comparar machos con hembras
pertenecientes a .la misma pareja fue negativa, aunque débil y no

significativa (rg= -0,13, n = 12, N.S.).

Estados reproductivos y frecuencia de aportes de materiales al

- ——— o—— e— —————— e———

nido.

E1 estado reproductivo afectd.la frecuencia de aportes de
materiales al nido tanto para el caso de.los machos (F(Welch) =
3,04, gl. =3, 21, p = 0,05) como de.las hembras (F(Welch) = 0,89,

gl. =3, 18, p < 0,001), no encontrdndose interaccién significativa
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entre sexo y estado reproductivo (tabla 18).

En todos .los estados reproductivos .los machos aportaron mas
materiales al nido que.las hembras (tabla 19), aunque.la diferencia
observada durante.la incubacidn no fue significativa. La frecuencia
con .la que .los machos acarrearon materiales al nido fue mds alta en
el periodo de puesta (X = 0,74 aportes/hora) y en el de prepuesta (X
= 0,58 aportes/hora), disminuyendo después durante.la incubacidn y

atencién a .los pollos {X = 0,26 aportes/hora y X = 0,23

aportes/hora, respectivamente).

Las hembras aportaron materiales al nido casi exclusivamente
durante .los periodos de puesta e incubacidn (X = 0,24 aportes/hora,
X = 0,21 aportes/hora, respectivamente). Durante el periodo de
prepuesta, aunque algunas hembras transportan materiales al nido (6
de 10 hembras observadas en este periodo), .la frecuencia media de
aportes fue muy baja (0,07 aportes/hora), al igual que ocurrid
cuando atendian a.los pollos (X = 0,02 aportes/hora, 4 de .las 11
hembras controladas en este periodo no fueron registradas nunca

acarreando material para el nido).

Procedencia del material aportado al nido.

El material aportado al nido se clasificG, segin su
procedencia, en cuatro categorias: Arrancado de.los alcornoques,
reccgido bajo .los alcornoques, robado de otros nidos y recogido de

.1a zona de marisma.
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Tabla 18.-

Frecuencia de aporte de materiales al nido: Andlisis de la
varianza de dos vias entre sexo y estado reproductivo. El
andlisis se realizb sobre los datos transformados (Log X + 1).

Suma de Media de

cuadrados G1. cuadrados F p
Sexo 0,196 1 0,196 24,14  0,0000
Estado reprod. 0,114 3 0,038 4,66  0,0047
Interaccidon 0,059 3 - 0,019 2,43 0,07
Error 0,666 82 - 0,008
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Tabla 19.- Frecuencia de aporte de materiales al nido por machos y hembras en
diferentes estados reproductivos. La frecuencia se expresa como nimero
de aportes de materiales por hora de observacidn durante el periodo diurno.

Machos Hembras

Estado - -

Reproductivo N X ET Rango X ET Rango t* Significacién
Prepuesta 10 0,58 0,16 0,07 -1,37 0,07 0,03 0 -0,28 3,4 p = 0,003
Puesta _ 12 0,74 0,2 0,07 -1,84 0,24 0,1 0 -1,22 2,2 ° p = 0,036
Incubacidn 12 0,26 0,04 0,02 -0,54 | 0,21 0,04 0 -0,45 0,8 p = 0,416
Pollos . 11 0,23 0,03 0,06 -0,39 0,02 0,01 0 -0,06 6.9 p = 0,000

* la t de Student fué calculada después de transformar los datos originales (log (x+1)).
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No siempre que se observd un aporte de material al nido fue
posible determinar su procedencia, pues el propio método de registro
de datos impedia dedicar demasiada atencidon a un mismo individuo una
vez que partia del nido para recoger material. Pudimos, no
obstante, registrar la procedencia del material en 527 casos (440
para machos y 87 para hembras), .10 que supone casi un 40% del total

de acarreos al nido observados.

Mids de.la mitad de este material procedia del suelo de .los
alcornoques, donde se acumulaban.las ramas caidas de.los nidos de
garzas y de.las propias espatulas que alli anidaban. E1 resto del
material procedia casi a partes iguales de.la marisma, de robos a

otros nidos o arrancados de.los alcornoques (tabla 20).

Machos y hembras difirieron significativamente en cuanto a
Ja procedencia del material que aportaron al nido (Tabla 20). La
mayoria de.los materiales aportados, tanto por .los machos como por
las hembras, procedian del suelo de.los alcornoques. Mientras que
15,7% de.los materiales aportados por .los machos procedian de robos
a otros nidos, no registramos ni un solo caso en que el material
aportado al nido por .las hembras procediera de esta fuente. Una
diferencia similar entre machos y hembras ocurrid cuando el material
aportado al nido procedia de .los alcornoques (ramas y hojas
arrancadas de é&stos por.los propios individuos). S6lo un registro
(1,2%) de.las hembras procedia de esta fuente, mientras que .los
machos  fueron observados .llevando ramas arrancadas de .los

alcornoques en 68 ocasiones (15,7%).
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Tabla 20.- Procedencia del material aportado al nido. Las cifras
representan porcentajes del nimero total de aportes enh cada
clase (N). Las diferencias entre machos y hembras fueron
significativas (X = 41, gl. = 3, p<0,001; calculada sobre
datos originales). '

Arrancado de Suelo de Robo de
N alcornoques alcornoques nidos Marisma
Machos 440 15,4 58,2 15,7 10,7
Hembras 87 1,2 72,4 . 0 26,4
Total 527 13,1 _ 60,5 13,1 13,3
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Los machos generalmente robaron materiales de otros nidos
cuando éstos se encontraban desatendidos por sus ocupantes. Las
especies a.las que pertenecian estos nidos fueron, por orden de
importancia, Espdtula (36 registros), Garza Real (14 registros),

Garceta (18 registros), y Garcilla Bueyera (1 registro).

Distancia al nido del lugar de recogida de materiales.

Al igual que ya apuntamos anteriormente, el registro
simultaneo de .las actividades en varias parejas impedia .la
concentracion de .la observacion sobre un individuo concreto para
poder precisar.la distancia al nido de.los sitios de donde provenia

el material recogido.

Para facilitar.la recogida de datos sobre este aspecto en
particular, se registraron .las distancias de recogida respecto al
arbol donde estaba ubicado el nido, en vez de al propio nido. Se
establecieron seis categorias dé distancias: .la categoria cero
comprende todos .los aportes procedentes del arbol donde estaba el
nido (ya sea del propio arbol o del suelo de éste). Las siguienfes
cuatro categorias estédn escalonadas de 20 en 20 metros respecto a.la
periferia de.la copa del arbol y.la categoria seis incluye todos .los
aportes distanciados mds de 80 metros de.la periferia del arbol del

nido.
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En .la tabla 21 se presenta el nimero de aportes de
materiales al nido por machos y hembras clasificados de acuerdo a
las  anteriores categorias. Machos y hembras difirieron
significativamente en .las distancias a .las que se recogia el
material para el nido. Los machos tomaron el material
principalmente del propio arbol donde se emplazaba el nido (74,5% de
todos .1os registros), mientras que para.las hembras .los registros

estdn mds repartidos entre.las seis categorias consideradas.

Como vimos cuando estudiamos el sistema de emparejamiento de
.1a Espdtula, .1a mayoria de.las coOpulas extramaritales se produjeron
mientfas,los machos recogian material para el nido. Seria de
esperar entonces que el macho tratara de minimizar este importante
coste en su inversidn reproductiva acortando.las distancias entre el
nido y el .lugar donde recogia el material para contruirle, con:lo
que reduciria el tiempo que su hembra se queda sola, teniendo
asimayor oportunidad de ver e interrumpir un posible intento de

copula hacia su hembra.

Ya vimos que .los machos toman el material para .la
construccion del nido de.lugares mds proximos que.las hembras, .lo
que estd en.la direccion propuesta por.la anterior hipdotesis. Seria
de esperar también que durante el pericdo fértil de sus compafieras
.Tos machos tomaran el material del nido de .lugares mds proximos a
éste que cuando sus hembras no pueden ser ya fertilizadas. En
efecto, cuando comparamos .los registros provenientes de .los periodos
de prepuesta y de puesta (hembras fértiles) con .los de.los periodos

de incubacidon y atencidn a.los pollos (hembras infértiles), se
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Tabla 21.- Distribucion del nimero de aportes de materiales al nido segiin
la distancia entre donde eran colectados y la periferia del
drbol donde se ubicaba éste. Entre paréntesis porcentajes. (1)

Distancia al arbol donde se encontraba el nido (metros)

0 1-20 21-40 41-60 61-80 80

Machos 330 38 19 2 2 52
(74,5) (8,6) (4,3) (0,5) (0,5) (11,7)

Hembras 30 5 26 9 1 14
(35,3) (5,9) (30,6) (10,6) (1,8) (16,5)

2
<

(1) X © = 111,7, g1 = 10, p<0,001
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observa que .los machos obtuvieron .los materiales para el nido del
propio arbol donde se wubicaba éste 78,9% de.los 260 registros
durante el periodo fértil de su hembra, mientras que en el periodo
infértil esta proporcion fue menor (68,3% de 183 registros), siendo

la diferencia significativa (X%= 6,26, g1. =1, p < 0,02).

Ritmo diario de aportes de material al nido.

En.Ta figura 31 se representan.las frecuencias de aportes al

nido de machos y hembras en cada hora del periodo diurno.

Los machos presentaron un ritmo marcadamente bimodal, con un
maximo en .la mafana, entre .las 7,00h y.las 10,00h, y otro en.la
tarde, entre.las 16,00h y :las 19,00h. Las hembras, -en cambio,
concentraron su actividad de acarreo de material al nido en un corto
periodo de tiempo al inicio de.la mafiana, entre .las 6,00h y .las
7,00h, sin que apenas presenten muestras de esta actividad el resto

del dia.

La diferencia entre.los ritmos de machos y hembras fue
significativa (X? = 501,9, gl. =14, p 0,001, calculado sobre

datos en bruto).
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Figura 31. Frecuencia de aportes de materiales al nido en el

transcurso del dia.
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ATENCION AL NIDO

Diferencias sexuales en el periodo diurno.

En.la tabla 22 se presentan .los tiempos relativos de

atencion al nido de machos y hembras durante el periodo diurno.

Los machos atendieron al nido en proporciones de tiémpo muy
similares durante .las fases de prepuesta, puesta e incubacidn (mds
del 90% del dia en cada uno de.los estadios), pasando meno$ tiempo
en éste a partir del nacimiento de.los pollos (76% del dia, todas
las edades combinadas). En esta Gltima fase.los machos estuvieron
presentes en el nido entre 74% y 82% del dia en.las cinco primeras
semanas‘de edad de .los pollos. En.la sexta semana el tiempo de

atencion disminuyd a 62% y a 13% en.la séptima semana.

Los niveles de significacion de estas diferencias se

muestran en.la tabla 23.

Las hembras estan presentes en el nido durante el dia menos
tiempo que .los machos en todas.las fases del ciclo reproductivo
(tabla 22). E1 tiempo que aquéllas permanecen en el nido decrece
progresivamente a medida que avanza.la reproduccidn (tabla 22. Los

niveles de significacidn de.las diferencias se presentan en.la tabla
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Tabla 22.- Porcentajes de tiempo de atencidn al nido, durante el periodo
diurno, por machos y hembras en diferentes estados reproductivos.

Machos Hembras

Estado . PUE——— DS —— (*)
reproductivo N X ET X ET p
Prepuesta 22 94,3 1,9 74,4 4,2 0,0003
Puesta 21 96,5 2,2 63,8 5,0 0,0006
Incubacidn 26 93,7 1,0 51,3 2;2 0,0001
Pollos 21 76,2 2,2 41,9 2,5 0,0001
12 semana 20 - 81,7 1,7 ‘ 45,2 3,3 0,0001
23 semané 16 76,5 2,5 40,7 2,2 0,0004
32 semana .14 78,4 2,5 38,9 3,5 0,001
42 semana 12 79,6 3,9 40,5 5,8 0,003
52 semana 10 73,7 3,4 29,7 6,8 0,005
63 semana 5 61,7 9,9 13,1 6,7 0,004
7¢ semana’ 2 13,2 4,4 4,4 4,3 ---

(*) Probabilidad de acuerdo al test de Wilcoxon de dos muestraé
emparejadas. ‘ ‘
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Tabla 23 .- Resultado ae las comparaciones entre los diferentes estados
reproductivos de 1a proporcidn de tiempo presente en el nido
durante el perfodo diurno por machos y hembras de acuerdo al
test de Wilcoxon de dos muestras emparejadas.

Machos Hembras
Comparacion N Suma Min. Rangos p Suma Min. Rangos p
Prep.-Puesta 17 15 0,06 37 0,06
Prep.-Inc. 17 44 0,12 10 0,002
Prep.-Pollos 14 0 0,001 3 0,002
Puesta- Inc. 19 21 0,003 22 0,003
Puesta-Pollos 15 10 0,004 10 0,004
Inc.- Pollos 20 0 0,0001 59 0,09
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23).

Examinando .1a relacidn entre el tiempo que dedican ambos
miembros de wuna pareja a.la atencidon al nido s6lo encontramos una
correlacion significativa (de signo positivo) durante el estado de
prepuesta (tabla 24). En esa fase, y sobre todo al inicio, cuando
aln apenas hay materiales en el nido, .1a pareja puede ausentarse de
€l durante algunas horas al dia, de ahi.la correlacidn resultante.
En cambio, cuando.la construccidn del nido estd ya avanzada y hasta
que .los pollos alcanzan un mes de edad, siempre permanece vigilado

por uno o ambos miembros de.la pareja.

En.la figura 32 puede apreciarse el patron de atencidon al

nido por cada sexo a.]o.1argo del ciclo reproductivo (un miembro de
1a pareja solo o ambos juntos). Durante.la prepuesta el nido esta
sin ningin adulto, en promedio, 5% del dia (rango: 0%-32%, 12 de 22
nidos estuvieron atendidos todo el tiempo). Desde el periodo de
puesta hasta que.los pollos tienen cuatro semanas de edad, el nido
estd constantemente atendido por algin adulto. Cuando el nido
contiene pollos en.la quinta semana de edad, permanece desatendido
8% del tiempo (rango: 0%-30%), descendiendo a 32% (rango: 3,5%
-56,1%) en .la sexta semana y a 85% (rango: 82,5%-87,7%) en.la

séptima semana, edad a.la que.los pollos comienzan a seguir a .los

padres, ausentdndose ya de.la colonia por periodos prolongados.

Resulta notable.la alta proporcidon de tiempo que machos y
hembras pasan juntos en el nido (figura 32) hasta el periodo de

incubacion (Prepuesta: X = 72,5%; rango = 34,1%-100%. Puesta: X =
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Tabla 24.- Correlaciones entre proporciones de tiempo de atencidén al nido
de macho y hembra pertenecientes a la misma pareja.

Estado | -

reproductivo N rs "Significaciodn
Prepuesta 22 0,6 ' p < 0,01
Puesta 21 -0,26 N.S.
Incubacidn A 26 0,21 N.S.
Pollos . 21 : 0,23 A N.S.

* rs‘= coeficiente de correlacidén de Spearman
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Figura 32. Atencidn al nido en diferentes fases reproductivas. Pre

= Prepuesta, Puest = Puesta, Inc = Incubacidon, Pul n = Atendiendo a

pollos en.la n semana de edad.
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60,8%; rango = 25,5%-96,4%. Incubacién: X = 43,8%; rango =
3,7%-64,8%). Una vez que nacen .Tos pollos y hasta que éstos
alcanzan .las cinco semanas de edad, .1os porcentajes de tiempo que.la
pareja pasa Jjunta en el nido se mantieren entre 15,2 y 25,7. Con
pollos en.la sexta semana de edad este porcentaje es ya de 5,9 y en

.1a séptima de 2,6.

Durante todo el tiempo que dura.la reproduccidn, .los machos
permanecen solos en.los nidos mds tiempo que.las hembras durante el
dia (figura 32). Al reducirse el tiempo que.la pareja pasa junta en
el nido a medida que avanza el ciclo reproductivo, el tiempo que

cada sexo permanece solo en &1 aumenta.

Ritmo diurno de atencion al nido.

Durante el periodo de prepuesta.la probabilidad de encontrar
un macho en el nido fue supe}ior a 0,8 a cualquier hora del dia.
Las hembras, en cambio, abandonaban el nido en.las horas _centra]es,
aunque ain a .1a hora en.la que habia menor nimero de éstas en.los
nidos‘(aproximadamente a .las 12.00h), .la proporcidon de hembras

presentes fue superior al 50% (figura 33).

En el periodo de puesta.los machos mantienen un ritmo diurno
de atencién al nido casi idéntico al periodo anterior. En.las
hembras es aln mds marcado el patrdn de ausencia de .la colonia al
mediodia. Comienzan a abandonar .los nidos a.las 8.00h y desde.las
10,30h hasta .las 15,30h menos del 50% de.las hembras permanecen en

el nido. A partir de este momento comienzan .las hembras a regresar
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Figura 33. Fluctuaciones horarias de.los porcentajes de machos y
hembras atendiendo a .los nidos durante el periodo reproductivo de

Prepuesta.
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Figura 34. Fluctuaciones horarias de.los porcentajes de machos y
hembras atendiendo a .los nidos durante el periodo reproductivo de

Puesta.
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Figura 35.

Fluctuaciones horarias de.los porcentajes de machos Yy

hembras atendiendo a .los nidos durante el periodo reproductivo de

Incubacion.
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Figura 36. Fluctuaciones horarias de.los porcentajes de machos y

hembras atendiendo a .los nidos durante el periodo reproductivo de

Pollos en.la primera semana de edad.
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Figura 37. Fluctuaciones horarias de.los porcentajes de machos y

hembras atendiendo a .los nidos durante el periodo reproductivo de

Pollos en.la segunda semana de edad.
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Figura 38. Fluctuaciones horarias de.lcs porcentajes de machos y

hembras atendiendo a .los nidos durante el periodo reproductivo de

Pollos en el tercera semana de edad.
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Figura 39. 'Eluctuaciones horarias de.los porcentajes de machos y
hembras atendiendo a .los nidos durante el periodo reproductivo de

Pollos en.la cuarta semana de edad.
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Figura 40. Fluctuaciones horarias de.los porcentajes de machos y

hembras atendiendo a .los nidos durante el periodo reproductivo de

Pollos en.la quinta semana de edad.
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Figura 41. Fluctuaciones horarias de .los porcentajes de machos y
hembras atendiendo a .los nidos durante el periodo reproductivo de

Pollos en.la sexta semana de edad.
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Figura ﬁg. Fluctuaciones horarias de .los porcentajes de machos y
hembras atendiendo a .los nidos durante‘el periodo reproductivo de

Pollos en.la septima semana de edad.
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a:la colonia y a.las 17,30 mds del 80% de ellas estdn ya en .los

nidos (figura 34).

Durante :l1a incubacidn entre el 90% y el 100% de .los machos
permanecen en sus nidos desde el amanecer hasta.las 17,30h. A
partir de esta hora comienzan a dejar.la colonia, quedando ya a .las
19,45h menos de 50% de ellas en.los nidos. Entre 70% y 80% de .las
hembras durante esta fase se encuentran en .los nidos desde el
amanecer hasta .las 10,00h. Después de.las 10,00h se produce un
rdpido abandono de.la colonia por .las hembras, quedando entre .las
12,00h y.las 17.00h menos del 30% en.los nidos. A.las 18,00h estan

ya en:la colonia el 50% y a.las 19,45h el 95% de ellas (figura 35).

Con el nacimiento de .los pollos se producen cambios
importantes en.los ritmos de atencidon al nido de ambos sexos. Estos

cambios se van acentuando a medida que se desarrollan.los pollos.

En.la primera semana de vida de :los pollos, .los machos
presentan un patrdn diurno de atencidon al nido muy similar al de.la
incubacidn, aunque abandonan.la colonia mds temprano que en esa
fase, quedando a .las 20,00h menos de un 5% de ellos en.los nidos.
Las hembras abandonan.los nidos por .1a mafiana mas temprano que en.la
fase anterior, regresando de nuevo algunas de ellas sobre.las 9,00h.
Entre esa hora y.las 17,00h.1a proporcidon de hembras presente en .los
nidos se mantiene entre 30% y 50%, produciéndose a partir de.las
17,00h una répida.llegada de hembras a .la colonia (al anochecer

estdn ya casi el 100% de ellas en sus nidos, figura 36).
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Cuando .Tos pollos estén en su segunda semana de edad se
mantiene wun ritmo de atencién al nido similar a.la semana anterior,
aunque .1os machos comienzan a dejar .la colonia antes que en .la
primera' semana (alrededor de.las 11,00h). La proporcidon de hembras
atendiendo a.los nidos presenta oscilaciones con maximos a .las

8,00h, a.las 12,00h, a.las 17,00h y al anochecer (figura 37).

En.la tercera semana de vida de :los pollos, .los machos
presentan un patrdn de atencidon diurna.ligeramente bimodal, con un
maximo de ausencias alrededor de.las 14,00h y otro al anochecer. En
las hembras el ritmo es marcadamente trimodal, con méximos de.
presencias en.los nidos sobre.las 9;00h,.]as 14,00nh y al anochecer

(figura 38).

Con pollos en.la cuarta semana el ritmo bimodal de atencién
diurna de.los machos se acentdia ain mds. SA6lo el 30% de &stos estd
presente sobre.las 15,00h y una cantidad similar a1 anochecer., En
.1as hembras, en cambio, no es ya tan marcado el ritmo trimodal de.la
semana anterior, principalmente debido a su mayor relajamiento en.la
primera mitad del dia. Desde el mediodia hasta el anochecer el
ritmo de atencidn de.las hembras es casi idéntico al que presentaban
.la semana anterior, con un miximo de presencia a.las 15,00h y otro

al anochecer (figura 39).

Los cambios en.los ritmos de atencidn al nido en .la quinta
semana de edad de.los pollos, marcada por una considerable reduccidn
del tiempo que .la hembra pasa en el nido (ver tabla 22), se reflejan

principalmente en el escaso nimero de hembras presentes en.los nidos
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en.la primera mitad del dia (a.las 7,00h no ée registrd ninguna
hembra). La proporcidén de éstas presente en.los nidos entre.las
8,00h y.las 16,00h se mantiene entre un 15% y un 40%. Otro hecho
notable que marca el ritmo diurno de atencién al nido de.las hembras
en esta semana es el descenso en el nimero de éstas que se produce.
al anochecer, después de un maximo a.las 19,30h. Esto, como veremos
con mds detalle en.la siguiente seccidon, se debe a que es en esta
semana cuando .los pollos comienzan a ser dejados solos durante.la
noche. Los machos no presentan apenas variaciones en sus ritmos de
atencion al nido respecto a.la semana anterior, aunque el minimo que.
presentaban sobre.las 15,00h no fue tan acusado en esta semana

(figura 40).

En.las dos Gltimas semanas que.los pollos pasan en el nido
apenas se detecta.la presencia de hembras en éstos. Los machos, en
cambio, permanecen aln una semana mds vigilando a.los pollos durante

el dia (figuras 41 y 42).

Atencién‘gl nido durante.li noche.

Los ritmos de atencidon al nido comentados en el apartado
anterior se referian al periodo diurno (desde el amanecer al

anochecer), del que provenia.la mayor parte de nuestros registros.

En 1986 realizamos observaciones durante cuatro noches
completas, en mayo (noche del 22 al 23) y junio (noches del 11 al
12, 13 al 14 y 14 al 15). Se eligieron noches despejadas y con.luna

y nos ayudamos para.la identificacion de.los individuos presentes en
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.Tos nidos de una potente.linterna que era enfocada sobre &stos por

unos instantes cada 30 minutos.

Las observaciones de esas noches confirmaron, en general, .10
que podria deducirse de.los modelos de atencidn al nido observados
durante el dia: .las hembras atienden al nido en.la noche, mientras
-Tos machos estdn fuera de.la colonia, presuntamente alimentéandose
(figura 43). Esta regla se mantuvo sin excepciones hasta .la

eclosion de.los huevos (tabla 25).

Cuando .1os pollos tienen menos de 15 dias de edad, en 3 de
12 casos fueron .las hembras quienes estuvieron ausentes de.la
colonia mientras.los machos atendian al nido. Con pollos medianos
(entre 15 y 28 dias de edad) fueron siempre.las hembras quienes
estuvieron en el nido durante .1a noche (11 parejas-noches). A
partir de.la quinta semana de edad de.los pollos.los nidos quedaron
sin adulto en 8 de .los 9 casos registrados, siendo.la hembra quien
permanecid en el nido en el registro restante. Esa pareja atendia a
pollos en.la quinta semana de edad (dos parejas-noche observadas),
en .las 7 observaciones restantes .las parejas atendian a pollos

mayores (entre 6 y 7 semanas de edad).

Los machos comienzan a ausentarse de.la colonia entre .las
16,00h y.las 20,30h (X = 19,00; DT = 1,25; N = 32) con un mdximo de
partidas entre .las 19,30h y.las 20,00h (figura 44). La .llegada de
los machos después de .la noche se produce entre.las 4,00h y.las
6,30h (X = 4,45; DT = 0,5; N = 34), con un miximo entre.las 4,30h y
las 5,00h (figura 44),
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Figura 43. Atencion al nido durante .la noche. En .la columna
derecha de cada cuadro se presenta.la identidad de.las parejas y.las
fases reproductivas en que se encontraban en .la fecha de
observacion. En cada pareja, .la presencia en el nido se representa
por recténgulos. ET rectdngulo superior, con barras verticales,
corresponde al macho y el inferior, con barras oblicuas a.la hembra.

La zona sombreada representa.la noche.
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Tabla 25.- Presencia de machos y hembras en los nidos durante el periodo
nocturno. Las cifras representan nimero de individuos-noche de

observacion. :
Pollos
(Edad en dias)
Prep.  Puesta  Inc. 1-14 15-27 27 TOTAL

MACHOS

Ausentes 1 1 10 9 11 9 41
Presentes 0 0 0 3 0 0 3
HEMBRAS

Ausentes 0 0 0 3 0 8 11
Presentes 1 1 10 9 11 1 33

* De Tas 9 parejas-noche de observacidn 2 estaban con pollos entre 28 y 35
dias de edad (en una estuvo la hembra presente en el nido), el resto
estaban con pollos en la sexta y séptima semana, edad a 1a que los
pollos abandonan con frecuencia la colonia aunque siguen siendo
alimentados en los nidos.
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Figura 44. Horas de.llegada y de partida de .los machos a .la

colonia.
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Duraciones de.las ausencias del nido.

En este apartado se examinan.las duraciones de.las ausencias
del nido (DAN) de machos y hembras en relacidn a.los estados

reproductivos, hora de partida y variacion individual.
Hembras.

Un paso previo al andlisis de.la influencia sobre .las DAN
del estado reproductivo en el que se encuentra un individuo fue
estimar si cuando estaban ya atendiendo a :los pollos existian
diferencias significativas entre.las DAN relacionadas con.la edad de
aquéllos. Se agruparon primero.las duraciones de.las ausencias por
semanas de edad de .los pollos, no encontrandose diferencias
significativas (F = 0,66; gl. =5, 43; p = 0,66). Tampoco hubo
diferencias significativas entre .las DAN cuando :los grupos se

hicieron por periodos de 15 dias (F = 1,59; g!. =2, 64; p = 0,21).

Una vez comprobado que no existian variaciones
significativas entre .las DAN respecto a.la edad de.los pollos, .los
estados reproductivos considerados fueron prepuesta, puesta,

incubacion y pollos.

La distribucion de .las DAN de .las hembras en relacion con su
estado reproductivo se representa en.la figura 45. Hubo diferencias
significativas entre.las DAN segin el estado reproductivo (F = 7,33;
gl = 3, 137; p = 0,0001), siendo éstas, en promedio, mds cortas en
el periodo de prepuesta y mds.largas en el periodo de incubacidn

(tabla 26). No obstante, sélo 4,4% de.la variacidn entre.las DAN
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Figura 45. Distribucidon de.las duraciones de.las ausencias del nido

de .1as hembras en diferentes fases reproductivas.
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Tabla 26.- Duraciones de las ausencias del nido (en horas) de hembras y machos
en diferentes estados reproductivos. S6lo se incluyen duraciones
completas durante el periodo diurno.

Hembras : Machos
Estados - ' =
reproductivos N X ET Max. Min. N X ET Max. Min.
Prepuesta 57 2,39 0,26 8,0 0,5 10 1,86 0,44 4,25 0,5
Puesta 49 2,89 0,45 10,75 0,5 5 1,7 0,53 3,0' 0,5
Incubacién 187 3,83 0,21 11,0 0,5 ' 44 1,37 0,32 12,75 0,5
Pollos 206 3.32 0,13 12,0 0,5 141 1,86 0,13 11,0 0,5




fue explicada por el estado reproductor.

Un factor que tuvo mds influencia sobre.las DAN fue.la hora
de salida de .la colonia. Para examinar .la influencia de esta
variable se agruparon.las observaciones por periodos de 60 minutos
segin .la hora de partida. Las salidas hasta.las 7.00h de.la mafiana
fueron de duracion mas breve que.las del mediodia. Desde.las 7.00h
hasta .las 12.00h .1a media de .las DAN se mantuvo practicamente
constante (alrededor de cuatro horas), acortdndose. progresivamente
desde .las 13.00h hasta el final de .la tarde (figura 46). EIl
acortamiento en.la tarde pudo ser simplemente consecuencia del
criterio seguido en .la seleccidon de.las ausencias, ya que sélo se
incluyeron aquéllas en.las que se conocia.la hora de partida y :la
hora de .llegada, siendo necesariamente mds cortas a medida que .
avanzaba.la tarde. Las diferencias observadas entre.las DAN segin
Ja hora de partida fueron significativas (F = 22,2; gl. = 13, 156;
p < 0,0001), explicando este factor el 20% de .la variacién

observada.

E1 tercer factor considerado fue .la variacidon dindividual.
Para examinar .la dinfluencia del individuo sobre.las DAN incluimos
Unicamente aquellas hembras para.las que disponiamos de 10 o mas
observaciones (N = 22, tabla 27). Hubo diferencias individuales
significativas en.las DAN (F = 4,7; g1 = 21, 137; p < 0,0001). La
media entre.las DAN de estas hembras oscild entre 5,7 horas (hembra
2, n=18) y 1,7 horas (hembra 62, n = 16). La variacidon de.las DAN

atribuible a diferencias individuales entre .las hembras fue del 17%.
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Figura 46. Distribucién de.las duraciones de.las ausencias del nido

de .las hembras segln.la hora de partida de.la colonia. Las barras

verticales representan el error tipico de.la media.
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Tabla 27.- Variaciones individuales de las duraciones de las ausencias del
nido (en horas) de las hembras.

Hembra N X ET Max. Min.
1 26 4,7 0,4 8,5 1,0
2 18 5,7 0,7 12,0 1,0
3 29 2,9 0,5 7,75 0,5
5 33 2,5 0,4 7,75 0,5
6 29 3,7 0,4 8,25 0,5
8 21 4,9 0,7 10,75 0,5

10 32 2,8 0,4 8,25 0,5
11 25 3,2 0,4 7,25 0,5
12 37 3,9 0,5 10,75 0,5
13 28 4,7 0,5 9,0 0,5
14 20 3,5 0,5 9,5 0,5
15 22 3,5 0,4 8,75 0,5
16 10 2,4 0,7 7,0 0,5
51 18 2,9 0,6 11,0 0,5
52 11 2,2 0,5 5,0 0,5
54 18 2,4 0,5 7,5 0,5
55 15 3,6 0,7 8,5 0,5
57 5 2,7 0,6 10,0 0,5
58 11 4,7 0,9 9,75 0,75
59 15 2,1 0,4 4,75 0,5
62 ' 16 1,7 0,3 3,5 0,5
63 15 1,9 0,5 6,25 0,5
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Machos.

Al igual que para.las hembras se examinaron primero en .la
fase de atencidon a.los pollos.las posibles variaciones de.las DAN
atribuibles a.la edad de éstos. No hubo diferencias significativas
en.las DAN tanto si.las observaciones eran agrupadas por periodos de
una semana (F = 1,5; gl. =5, 44; p = 0,22) como si se agrupaban

por periodos de 15 dias (F = 0,8; g1. =2, 71; p = 0,47).

Debido a que .los machos raramente abandonaron .la colonia
durante el dia hasta después de.la eclosidn de.los huevos, nuestros
registros de DAN hasta el periodo de dincubacion fueron bastante.
escasos (tabla 26). Las diferencias entre.las DAN de diferentes
fases reproductivas fueron significativas (F = 3,22; gl = 3, 196; p
= 0,02). Las ausencias del nido fueron en promedio mésvcortas
durante .1a incubacidn y mas .largas cuando atendian a.los pollos. La
distribucion de estas observaciones en .los diferentes estados
reproductivos se muestra en.la figura 47. E1 estado reproductivo de
.los machos sd6lo explicd 4,7% de.la variacion observada en.las DAN,

cifra muy similar a.la obtenida para.las hembras.

La hora a.la que.los machos partian de .la colonia tuvo
también wuna importante influencia sobre .las duraciones de.las
ausencias del nido, aunque &stas sufrieron mds oscilaciones a .lo
-largo del dia que.lo observado para el caso de.las hembras (figura
48, comparese con.la figura 46). .las DAN fueron mds .largos cuando
las salidas ocurrian entre.las 6,00h y.las 7,00h de.la mafiana y mas

cortos al final de.la tarde. Esto dltimo, al igual que comentamos
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Figura 47. Distribucidn de.las duraciones de.las ausencias del nido

de .Tos machos en diferentes fases reproductivas.
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Figura 48. Distribucién de.las duraciones de.las ausencias del nido

de .los machos segin.la hora de partida de.la colonia. Las barras

verticales representan el error tipico de.la media.
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en el caso de.las hembras, se debe muy probablemente al criterio
seguido para .la 1inclusion de .las DAN en el andlisis. Las
diferencias entre .las DAN segin .la hora de partida fueron
significativas (F = 5,06; gl. = 13, 150; p = 0,0001). La hora de
partida de.la colonia explico 19,9% de.la variacidn entre.las DAN de
.Tos machos, proporcidn también muy similar a.la explicada en el caso

de .1las hembras (20%).

Por Gltimo, .1as diferencias individuales observadas entre
.las DAN de .los machos para .los que disponiamos de 10 o mas DAN
completos fueron significativas (F = 4,65; gl. = 10, 56; p =
0,0001). Las medias de.las DAN de estos machos oscilaron entre 2,6
horas en el macho 8 y 0,7 horas en el macho 15 (tabla 28). La
variacion de .las DAN de :los machos atribuible. a diferencias

individuales fue del 11,1%.

Diferencias sexuales en.las duraciones de.las ausencias del nido.

Durante el dia, .1as duraciones de.las ausencias del nido de.
.Tos machos fueron mds cortas que.las de.las hembras (t = 9,4; gl. =
697; p <« 0,001. Todas .las observaciones combinadas). En .los
estados reproductivos para .los que. disponiamos de un tamafio de
muestra suficiente para ambos sexos también .las diferencias entre
las DAN fueron significativas, siendo.las DAN de.las hembras mas
.largos que.los de .los machos (Incubacién: t = 6,61; gl. = 229; p

< 0,001; Pollos: t = 8,9; g1 = 345; p < 0,001).
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Tabla 28.- Variaciones individuales en las duraciones de las ausencias del
nido de los machos.

MACHO N X ET Max. Min.
1 10 2,2 1,0 11 0,5
2 13 2,0 0,7 9,25 0,5
3 14 1,1 0,2 2,75 0,5
6 22 1,5 0,2 4,5 0,5
8 18 2,6 - 0,5 7,0 0,5

10 25 1,7 0,2 4,5 0,5
11 | 15 1,6 0,2 4,0 0,5
12 10 2,0 0,3 3,75 0,5
13 15 2,3 0,3 4,25 0,5
12 12 1,6 0,2 3,25 0,5
15 11 0,7 0,1 1,25 0,5
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Duraciones de.las ausencias del nido durante.la noche.

Como se ha comentado, son generalmente .los machos quienes
estdn fuera de .la colonia durante.la noche. La duracion media de.
las ausencias del nido de .los machos cuando @stas incluyen un
periodo nocturno fue de 9,8 horas (DT = 1,4; n = 32; todos.los

estados reproductivos combinados).

S61o registramos tres casos en que .las hembras estuvieron
fuera del nido durante.la noche. La duracidon media de .éstos fue de.

10,8 horas (rango: 9,75-12 horas).

Atencidn al nido y éxito reproductor.

En.la tabla 29 seAmueétran.las correlaciones entre el éxito
reproductor, medido como el nimero de pollos que alcanzan.la cuarta
semana de edad, y el tiempb que‘machos, hembras y ambos juntos pasan
en el nido durante el dia. Para el caso de.los machos resultaron
positivas .las correlaciones entre éxito reproductor y tiempo
presente en el nido durante .la prepuesta y durante.la primera,
tercera y cuarta semana de edad de.los pollos. En .los restantes
estados reproductivos considerados .las correlaciones fueron
negativas. Sd8lo.las correlaciones resultantes en .la primera y
tercera semana de. edad de .los pollos fueron .ligeramente.

significativas (0,5 < p < 0,1).
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Tabla 29.- Correlaciones de Pearson entre éxito reproductor, medido como
nimero de pollus que alcanzan la cuarta semana de edad, y
proporcidn de tiempo atendiendo al nido.

Estado Macho y Hembra
reproductivo N ~ Machos Hembras juntos
Prepuesta 22 0,22 0,06 0,07
Puesta 21 -0,05 -0,26 -0,29
Incubacidn 26 -0,13 -0,23 -0,02
Pull 12 sem. 20 0,36 -0,24 -0,04
x*%K *%
Pull 22 sem. 16 -0,25 -0,49 -0,48
_Pull 32 sem. 14 0,42 -0,08 0,37
Pull 42 sem. 12 0,C6 -0,31 -0,26

*p<0,1
*p <0,05
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En el caso de.las hembras, el @&xito reproductor resultd
correlacionado negativamente con el tiempo de permanencia en el nido
en todos .1os estados reproductivos salvo en .la prepuesta. De estas
correlaciones solo fue significativa.la correspondiente a .la segunda
semana de .edad de.los pollos. E1 tiempo que macho y hembra de una
pareja pasaron Jjuntos en el nido durante el dia también guardd una
relacion negativa con el éxito reproductor, aunque .la correlacion
solo fue. significativa durante .la segunda semana de edad de.los

pollos.

Cuando se comparan.las parejas con é&xito reproductor alto
(3-4 pollos) con .las de é&xito reproductor bajo (0-2) pollos, se.
observa que en.las primeras macho y hembra pasan menos tiempo juntos
en el nido que en.las segundas, en todos.los estados reproductivos
(tabla 30), aunque .la diferencia sélo fue significativa en .la
segunda semana de. edad de.los pollos. En cambio, .los machos con
éxito reproductor mds alto eStén; en promedio, mas tiempo en el nido
que..los machos con é&xito reproductor bajo durante.la prepuesta,
puesta y con pollos en.la primera y cuarta semana de edad. Durante.
1a incubacidn y atendiendo a pollos en.la segunda y tercera semana

de edad .1a relacidn es contraria (tabla 31).

Las hembras con €xito reproductor alto pasaron menos tiempo
en el nido que .las de éxito reproductor bajo (tabla 32) en todos.los
estados del ciclo reproductivo salvo cuando atendian a pollos en .la
tercera semana de edad. Ninguna de estas diferencias fueron

significativas.
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Tabla 30.- Proporcion de tiempo presente en el nido ambos miembros de la
pareja juntos en los diferentes estados reproductivos. Entre
paréntesis tamafio de la muestra. Se presentan porcentajes
medios para la muestra completa y media por grupos de parejas
con éxitos reproductor alto (3-4 pollos) y éxito reproductor
bajo (0-2 pollos). Los porcentajes estdn calculados sobre datos
registrados exclusivamente durante el periodo diurno. Ninguna
diferencia observada fue significativa (p> 9,05).

~ Estado Ex. Rep. Ex. Rep. Signo
Reproductivo Total bajo alto diferencia (*)
Prepuesta 73,0 73,9 71,4 -
(21) (14) (7)
Puesta 60,5 62,2 57,9 -
(21) (13) (8)
Incubacidn : 43,5 45,2 39,6 -
(27) (19) (8)
Pull 14 sem. 26,8 28,0 25,0 -
(20) (12) (8)
Pull 22 sem. 17,3 22,2 11,0 -
(16) (9) (7)
_Pull 33 sem. 17,8 19,5 16,2 -
(14) (7) (7)
Pull 4¢ sem. - 21,8 22,1 18,9 -
(12) (7) (5)

~ (*) Diferencia entre medias de porcentajes de las parejas con éxito
reproductor alto respecto a las de éxito reproductor bajo.
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Tabla 31.-

Proporcion de tiempo que los machos estdn presentes en los nidos
durante el dia, en diferentes estados reproductivos. Entre
paréntesis tamano de la muestra. Se presentan porcentajes medios
para la muestra completa y por grupos de machos con éxito
reproductor bajo (0-2 pollos) y alto (3-4 pollos). Ninguna
diferencia observada fue significativa (p > 0,1).

Estado Exit. Rep. Exit. Rep. Signo de Ia(*)

reproductivo Total bajo alto diferencia

Prepuesta 94,3 93,3 96,3 +
(22) (15) (7) .

Puesta 96,5 95,2 98,8 +
(21) (13) (8)

Incubacidn 93,7 94,4 92,1 -
(26) (18) (8)

Pull 12 sem. 81,7 79,8 - 84,5 +
(20) (12) (8)

Pull 22 sem. 76,5 79,1 73,3 -
(16) (9) - (7)

Pull 3& sem. 78,4 81,4 75,4 _—
(14) (7) (7) |

Pull 42 sem. 79,6 78,5 81,2 +
(12) (7) (5)

(*) Diferencia entre medias de porcentajes de los machos con éxito
reproductor alto respecto a los de éxito reproductor bajo.
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Tabla 32.~ Proporcidon de tiempo que las hembras estdn presentes en los
nidos durante el dia en diferentes estados reproductivos. Entre
paréntesis tamafio de la muestra. Se presentan porcentajes medios
para la muestra completa y por grupos de hembras con éxito
reproductor bajo (0-2 pollos) y éxito reproductor alto (3-4
pollos). Ninguna diferencia observada fue significativa.

(p>0,1).

Estado Exit. Rep. Exit. Rep. Signo de 13(1)

reproductivo Total bajo - alto diferencia

Prepuesta 74,4 75,4 72,2 . -
(22) (15) (7)

Puesta 63,8 67,0 58,7 -
(21) © (13) (8)

Incubacidn 51,4 53,1 47,5 -
(26) (18). (8) '

Pull 12 sem. 45,2 48,3 40,6 -
(20) (12) : (8)

Pull 28 sem. 40,7 43,1 37,6 ' -
(16) (9) (7)

Pull 32 sem. 38,9 37,0 40,8 S
(14) (7) (7)

Pull 4 3 sem. 40,5 43,6 36,1 -
(12) (73 (5)

(*) Diferencia entre medias de porcentajes de las hembras con éxito
reproductor alto respecto a las de éxito reproductor bajo.
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Comparacidn anual.

No hubo diferencias significativas entre .los tiempos de
atencion al nido durante el dia en.los dos afios de estudio, salvo
entre.las hembras cuando se encuentran cuidando a.los pollos (tabla
33). Posiblemente .la diferencia se deba a que este periodo es el
mds heterogéneo de todos, ya que agrupa tanto a parejas que cuidan
de pollos recién nacidos como a .las que atienden a pollos ya
volanderos. La variacion en el tiempo de atencion al nido segin Ja
edad de .los pollos (tabla 22), unida a una mayor representacion de
parejas en.los G1timos estadios de desarrollo de éstos en 1986

respecto a 1985 podria explicar.la diferencia observada.
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Tabla 33.- Porcentaje de tiempo-de atencion al nido por machos y hembras
durante el periodo diurnc en los dos afios de estudic.

1.985 1.986
Estado _ — (*)
Reproductivo Sexo N X ET N X ET t P
Machos 95,1 2,2 93,4 3,3 0,51 0,61
Prepuesta 11 11 .
Hembras 75,1 7,1 73,7 4.8 0,41 0,68
Machos 95,0 3,6 99,0 0,3 -0,56 0,58
Puesta .13 . 8
Hembras 60,3 5,8 69,6 9,1 -0,96 0,35
Machos 92,5 1,3 94,8 1,5 -1,53 0,14
Incubacion 13 : 13 :
: Hembras 49,0 3,3 53,6 2,9 -1,07 0,29
lMachos 75,5 1,3 76,9 3,4 -G,58 0,57
Pollos 11 : 10
Hembras 37,2 3,5 47,0 2,7 -2,18 0,04

(*) La t de Student estd calculada sobre los datos después de aplicarle la
transformacidn arcoseno de la raiz cuadrada.
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INCUBACION

Contribucidn relativa de machos y hembras a.la incubacidn durante

el periodo diurno.

En.la figura 49 se representan .los tiempos relativos que
machos, hembras y parejas en conjunto dedicaron a.la incubacion y

cubrimiento de.los pollos durante el periodo diurno.

Durante el periodo de puesta.los huevos estuvieron cubiertos
por algln miembro de.la pareja; en promedio, 64,8% del tiempo total
de observacidon durante el periodo diurno (ET = 6,7%, rango =
10,9%-100%, N = 20). En esta fase machos y hembras no difieren en
las proporciones de tiempo que dedican a.la incubacién (Machos: X =
33,8%, ET = 5,0%, rango = 0%-82,5%; Hembras: X = 30,9%, ET = 5,0%,
rango = 6,4%-87,8%; N = 20 en.los dos casos; U = 214,5, p > 0,6,
test de Mann-Whitney), no encontrandose . tampoco difereﬁcias cuando
la comparacién se hizo entre ambos miembros de.la pareja (z = 29, p

>0,7, test de Wilcoxon).

Durante el periodo de incubacién .los huevos estuvieron
cubiertos, en promedio, 96,4% del dia (ET = 0,6%, rango =
86,4%-99,7%, N = 26). En esta fase .los machos incubaron, en

promedio, 69,2% del periodo diurno (ET = 1,9%, rango = 47,8%-84,0%,
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Figura 49. Porcentajes de tiempo que, durante el periodo diurno,
.las parejas, .1os machos y.las hembras incuban o cubren a.los pollos.

Las barras verticales representan error tipico de.la media.
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N = 26) y.las hembras 27,3% (ET = 1,5%, rango = 15,3%-45,3%, N =
26). siendo esta diferencia significativa (U = 675, p < 0,0001,
test de Mann-Whitney). En todas .las 26 parejas observadas .los
~machos incubaron mds tiempo que su pareja (z = 0, p< 0,001, test de.

Wilcoxon) durante el periodo diurno.

Asigndndole al periodo diurno una duracién de 15 horas y al
nocturno .las 9 horas restantes y asumiendo que.la incubacidn durante.
.1a noche es constante y siempre es.la hembra el sexo que incuba en
este periodo; .los machos dedicarian a.la incubacidon, como media, 10
horas 23 minutos, mientras que.las hembras.le dedicarian 13 horas 5

minutos,

No hubo diferencias sexuales significativas, en cambio,
cuando .la contribucion a .la 1ncubac56n se refirio al tiempo que.
estdn juntos ambos miembros de.la pareja en el nido (Machos: X =
47,9%, ET = 3,5%, rango = 3,4%-72%; Hembras: X = 47,9%, ET = 3,3%,
rango = 20,7%-91,5%; U = 365, p < 0,6, test de Mann-Whitney).

De .lTas 26 parejas observadas en este periodo, .los machos
incubaron mas que sus compafieras cuando éstas estaban presentes en
15 casos (57,7%), mientras que.las hembras incdbaron mas que sus
compafieros en 11 casos (42,3%), no siendo significativa esta

diferencia (X°= 0,6, g1. =1, p < 0,1).

En aquellas parejas en que.las hembras incubaban mds que.los
machos cuando ambos estdn juntos en el nido, .1a diferencia media
-entre .Tos porcentajes de incubacién de .machos y hembras fue de 32,5%

(ET = 7,6%, rango = 1%-88,1%, N = 11). Cuando fueron .los machos
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quienes incubaron mis, .1a diferencia media entre unos y otros fue de

23,8% (ET = 4,2%, rango = 0,9%-51,7%, N = 15).

Una vez que eclosionan.los huevos, machos y hembras pasan
menos tiembo echados en el nido. Asi, en.la primera semana tras.la
eclosidn, .1os pollos estdn cubiertos, en promedio, 75,9% del periodo
diurno (ET = 3,7%, rango = 36,9%-100%, N = 20). Siendo de nuevo .1os
machos quienes mds contribuyen a esta actividad (Machos: X = 49,3%,
ET = 2,6%, rango = 24,6%-69.5%; Hembras: X = 26,7%, ET = 2,9%,
rango = 8,5%-54,4%; U = 344, p < 0,001, test de Mann-Whitney). Esta
diferencia siguid siendo significativa cuando.la comparacidon se hizo
entre machos y hembras pertenecientes a.la misma pareja (z = 5,0; p

<0,01, test de Wilcoxon).

En su segunda semana de. vida, .los pollos permanecen
cubiertos por algln adulto, en promedio, 25% del periodo diurno (ET
= 7,0%, rango = 0%-86,0%, N = 16), no encontrandose diferencias
significativas entre machos y hembras en este periodo (Machos: X =
16,1%, ET = 4,6%, rango = 0%-57,9%; Hembras: X = 9,2%, ET = 2,8%,
rango = 0%-31,6%; U = 152, p = 0,3, test de Mann-Whitney).

Cuando .1os pollos estén en su tercera semana de vida, sdle
vimos a una de.las 14 parejas controladas en esta fase cubriendo al
inico pollo que atendian (pareja 15). Este pollo estuvo cubierto

45,2% del tiempo (23,2% por el macho y 22,0% por .la hembra).

21



Ritmo diario de incubacion.

En.la figura 50 se representa.la variacion horaria en .la
proporcidon de machos y hembras incubando durante el periodo de

incubacion.

La proporcion de machos incubando durante el dia fue
superior a.la de hembras desde.las 5,00h hasta.las 18,00h, mientras
que al final de.la tarde (entre.las 18,00h y.las 20,00h) .1as hembras

fueron quienes mds incubaron.

E1 patrdn de incubacion no fue constante a través del dia:
.las hembras presentaron un miximo entre.las 9,00h y.las 10,00h (38%
de .las hembras estaban incubando a esa hora) y otro de mayor

magnitud al anochecer (85%).

Como era de esperar, .los machos presentaron un ritmo
contrario al de .las hembras, con un minimo entre.las 9,00h y .las
10,00h (57% de.los machos incubando) y otro mucho mads pronunciado al
final de .la tarde (12% de.los machos incubando entre.las 19,00h y
las 20,00h). Este patrdn de incubacidén fue casi idéntico en.los dos
afios de estudio (Machos: rg = 0,83, p <0,01; Hembras: ry = 0,84,

p <0,01; figura 51).

Durante .las cuatro noches en que se.realizaron observaciones
en 1.986, fueron siempre.las hembras (10 parejas-noche en periodo de.
incubacion y una pareja-noche. en periodo de puesta) quienes
permanecieron en el nido incubando, mientras.los machos estuvieron

fuera de.la colonia.
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Figura 50. Fluctuaciones horaria de .las proporciones de. machos,
hembras y cualquiera de .los dos sexos incubando durante el dia. Los

datos proceden sdlo del periodo de incubacidn.
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Figura 51. Comparacidn anual de.los ritmos de incubacidon de machos

y hembras.
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Presencia en el nido y tiempo de incubacién.

Como ya vimos en el apartado de atencidon al nido, .1os machos
pasan casi todo el dia durante el periodo de incubacidn en el nido,
abandonandolo al anochecer para alimentarse y con muy poca variacion
intraindividual (X = 93,7%, CV. = 5,4). Mientras que.la variacion
intraindividual de .las hembras en el tiempo que permanecen en el

nido fue mucho mas alta (X = 51,3, CV = 21,9).

E1 tiempo que pasaron incubando.los machos no guardd nihguna
relacion con el que pasaron en el nido (rg- = 0,008, N.S.). En
cambio, si se correlaciond con el tiempo que sus compafieras pasan en
el nido (g = -0,54, p < 0,01), que, a su vez, se correlaciona

_positivamente con el tiempo que &stas pasan incubando (ry = 0,48, p

<0,01).

Incubacion y éxito reproductor.

La proporcidn de tiempo que pasan incubando.los machos, .las
hembras o .la pareja en conjunto durante el dia no tuvo ninguna
influencia sobre el éxito reproductor, medido éste como el nimero de

pollos que alcanzan.la cuarta semana de vida (tabla 34)
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Tabla 34.- Proporcidn de tiempo incubando (porcentaje de muestreos
instantdneos en esta actividad) durante el dia y éxito

reproductor (ndmero de pollos que alcanzan la 42 semana de

edad). '
Exito Reproductor
0 1 2 3 4 p(1) D
N 7 4 7 6 2
Pareja X 95,0 96,0 96,2 96.5 97,2 0,213) 0,9
ET 1,2 1,6 1,7 1,2 2,6
Max. 99,3 99,3 99,4 99,1 99,7
Min. 91,1 92,5 86,4 91,4 94,6
Machos X 66,1 70,3 68,3 73,2 65,5 0,47 0,76
ET 4,0 6,3 4,9 1,5 0,5
Max. 79,1 84,6 80,3 77,9 66,0
Min. 50,3 55,1 47,8 67,5 65,0
Hembras X 28,9 25,7 28,0 23,3 31,7 1,5(2) 0,3
ET 3,2 4,7 3,8 1,3 3,1
Max. 40,8 37,4 45,3 28,1 34,7
MIn. 18,1 15,3 19,1 19,6 28,6

(1) E1 anova fue calculado sobre datos transformados (ArcosenoVr-)

(2) F de W

elch.
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Comparacidn anual.

No observamos diferencias significativas entre .los
porcentajes de incubacidn de.los machos ni de.las hembras en.los dos
afios de estudio, si bien, .las hembras incubaron en promedio algo mas
en 1.985 que en 1.986 y.los machés algo menos, tanto si se refiere.
al total de]vperiodo de observacidn como al tiempo que .la pareja

pasa junta en el nido (ver tabla 35).
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Tabla 35.- Comparacidn anual de la proporcidn de tiempo incubando los machos y las

hembras referidas al total de las observaciones y al tiempo que la pareja
pasa junta en el nido. En los ‘dos casos se trata del periodo diurno.

Incubacion (% Total cbserv.)

Incutacion (% Tiempo pareja junta)

N X ET * MAX MIN t* Signif. X ET MAX MIN t* Signif.
Machos
1985 13 68,0 2,7 80,3 47.8 44,3 4,7 65,0 3.4
-0,45 N.S. -1,01 N.S.
1986 13 69,8 2.9 84,0 52,0 51,5 5,3 72,4 15,4
Hembras
1985 13 - 27,6 1,9 40,8 19,1 : 51,3 4.5 91,5 33,6
. 0,32 N.S. 1,03 N.S.
1986 13 26,6 2,5 45,3 15,3 44,5 4.9 80,3 20,7

* t de Student calculada sobre datos transformados (Arcoseno V7).



ALIMENTACION A LOS POLLOS

Contribucidn relativa de cada sexo a.la alimentacidn de.los pollos.

De 511 cebas observadas, 188 (36,8%) fueron realizadas por
Jos machos y 323 (63,2%) por .las hembras, apartandose
significativamente esta diferencia de.la igualdad (%2 = 35,6, p <

0,001).

En aquellas parejas que fueron observadas alimentando a .los
pollos mds de cinco veces, .las hembras .los cebaron mas
frecuentemente que sus compafieros en 15 de.los 16 casos, siendo en
el caso restante.la contribucidn igual para ambos sexos (tabla 36; z

=0, p< 0,001, test de Wilcoxon).

La frecuencia diaria de alimentacidn a.los pollos, calculada
a partir del sumatorio de.las frecuencias de cebas a cada hora del
dia, desde.las 4,00 a.las 21,00 horas, fue para.la pareja de 4,03
cebas. De estas cebas, 1,64 veces, o el equivalente al 40,7%,
correspondid a.los machos y 2,39 veces (59,3%) a .las hembras,
porcentajes .ligeramente diferentes a.los presentados al inicio de
este apartado. E1 incremento a favor de .los machos en .la
contribucion relativa a.la alimentacion de.los pollos respecto del

que presentamos primeramente se debe a que en nuestros registros, al
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Tabla 36.- Contribucidén relativa (%) de cada sexoc a la alimentacidn de los

poilos.

Pareja (1) N(z) Macho Hembra
65 6 50,0 50,0
11 36 47,2 52,8

8 27 | 44,4 55,6
3 23 39,1 60,9
14 27 37,0 63,0
12 51 35,3 ' 64,7
10 30 33,3 66,7
13 39 | 33,3 . 66,7
55 8 33,3 66,7
15 19 31,6 68,4
6 36 | 30,5 : 69,4
58 10 30,0 70,0
54 | 11 27,3 72,7
1 36 25,0 75,0
2 32 21,9 78,1
57 8 12,5 87,5

(1) S6lo se incluyen parejas con mds de 5 registros de cebas.
(2) Numero de cebas observadas.
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comenzarse generalmente .las observaciones después del amanecer, no
se registraban en todas.las ocasiones.las cebas que ocurrian desde
aproximadamente media hora antes de ese momento, a Cargo
principalmente de .los machos (ver mas adelante el ritmo diario de
cebas). Pensamos que este método para calcular .l1a contribucidn
relativa de .los sexos a.la alimentacion de.los pollos se aproxima
con mis exactitud a.la realidad, puesto que tiene en cuenta .las
diferencias sexuales en.los ritmos y evita, por.lo tanto, errores de.
muestreo debidos a.las horas en.las que habitualmente se realizaban

.1as observaciones.

Ritmo diario de alimentacién a.los pollos.

En.la figura 52 se representan.los ritmos de alimentacién a

.los pollos por machos y hembras a.lo.largo del dia.

Los machos presentan un méximo destacado de alimentacidon al
comienzo del dia (entre,1as 4,00h y.las 6,00h), una escasa actividad
alimenticia durante el resto de.la mafiana, para de nuevo, a partir
de .las 12,00h, incrementar progresivamente. esta actividad hasta
culminar al final de.la tarde en un méximo de menor magnitud que el
del inicio de.la mafiana. E1 patrdn diario mostrado por.los machos
en su frecuencia de alimentacion a .los pollos se apartd
significativamente del que. se podria predecir bajo.la hipdtesis
tedrica de igualdad en.la frecuencia de cebas a.lo.largo del dia (D
= 0,38, N = 188, p =<« 0,01; test de Kolmogorov-Smirnov de una

muestra).
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Figura 52. Fluctuaciones horarias de .las frecuencias de

alimentacion a.los pollos por machos y hembras.
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Las hembras, en cambio, no presentaron un ritmo de cebas muy
diferente al que resultaria de.la anterior hipdtesis (D = 0,07, N =
323, 0,05 <p< 0,1, test de Kolmogorov-Smirnov de una muestra). Si
bien.las cebas por parte de &stas fueron observadas a cualquier hora
del dia, hubo dos méximos en.la frecuencia de esta actividad, uno
entre .las 8,00h y.las 10,00h de.la mafiana y otro en.la tarde entre
las 16,00h y las 18,00h. Mientras que .1os machos sdlo fueron vistos
alimentando a .los pollos hasta.las 20,00h, .1as hembras prolongaron
més esta actividad, observindose cebas hasta.las 21,00h, casi una -

hora después del anochecer.

Los ritmos diarios de cebas de machos y hembras difirieron
significativamente (D = 0,44, nl1 = 188, n2 = 323, p < 0,001, test de.

Kolmogorov-Smirnov de dos muestras).

Aunque tan sdlo disponemos de cinco noches de. observacion,
entre las 21,00h y.las 4,00h, Gnicamente se registrd una ceba (a.las
23,30h) en uno de.los aproximadamente 40 nidos que podiamos divisar

cada noche desde nuestro cbservatorio.

De .las observaciones de esas noches se desprenden algunos
resultados interesantes. Por una parte, no hubo diferencias
significativas entre machos y hembras en cuanto a ser el {ltimo en
cebar por.la tarde (de 30 casos observados, en 19 fueron.las hembras
las {1timas en cebar por.la tarde y en 11.1o fueron .los machos; A2 =
2,1, gl. =1, p = 0,1), en cambio, .las diferencias si fueron
significativas respecto al sexo que ceba el primero en.la mafiana (de.

30 casos observados, en 25 fueron .los machos quienes cebaron primero
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en.la mafiana y en.los 5 restantes.lo fueron.las hembras; x? = 8,33,
gl. =1, p < 0,01). De otro.lado, con independencia de quien
alimente a.los pollos de un nido el Gltimo en.la tarde, .los machos
fueron .los primeros en cebar en.la mafiana. Esta afirmacidn se basa
en que de.los 11 registros en.los que.los machos fueron.los @ltimos
en cebar por.la tarde, .los mismos individuos fueron vistos cebar a
.la mafiana siguiente.los primeros en 7 ocasiones (63,6%), mientras
que de .las 19 observaciones en .las que.las hembras cebaron.las
Gl1timas en.la tarde, solo en una ocasidn (5,3%) alimentd .la hembra
en cuestidn a.los pollos.la primera en.la mafiana (p = 0,0005, test

de probabilidad exacta de Fisher).

Todos estos resultados, junto a .los obtenidos sobre .la
atencidon al nido, apuntan a una segregacion temporal de.los sexos
durante.la cria, con .las hembras esencialmente diurnas en sus

habitos alimenticios y.los machos basicamente nocturnos.

Edad de.los pollos y frecuencia de alimentacidn.

En.la figura 53 se representan.las frecuencias de cebas por
.las parejas y por machos y hembras independientemente en diferentes

edades de.los pollos.

La frecuencia con que .las parejas alimentan a.los pollos se
vio afectada significativamente por .la edad de éstos (F{(Welch) =

3,7, gl.= 4, 30, p = 0,01).
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Figura 53. Frecuencia de alimentacién a.los pollos en diferentes

edades. Las barras verticales representan error tipico de.la media.
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Las parejas alimentaron a.los pollos con frecuencia media
mds alta en .la segunda semana de edad de &stos (0,26 cebas/hora)},
manteniendo una frecuencia similar a ésta durante .la tercera y
cuarta semana (0,23 cebas/hora). Durante.la primera, quinta y sexta
semana, .1as frecuencias de cebas se mantuvieron alrededor de. 0,17

cebas/hora.

Como ya comentamos, de forma global .l1as hembras alimentan a
los pollos mds frecuentemente que .los machos. Ahora bien, si
examinamos esta relacidn en diferentes edades de .los pollos, se.
observa que .las hembras presentaron una frecuencia de alimentacidn
significativamente mds alta que.la de sus compafieros durante :las
cuatro primeras semana§ de vida de.los pollos (p < 0,01 en cada una
de .las cuatro semanas, test de Wilcoxon), mientras que en.la quinta
semana, aunque.la frecuencia media de cebas de.las hembras fue casi
dos veces superior a.la de..los machos (0,11 y 0,06 cebas/hora
respectivamente), esta diferencia s6lo fue.ligeramente significativa
(p = 0,07, test de Wilcoxon). Por altimo, nc hubo diferencias
significativas (p = 0,71, test de Wilcoxon) entre.las frecuencias de

alimentacidon de machos y hembras durante.la sexta semana.

Los machos alimentaron a.los pollos con una frecuencia media
de 0,05 cebas/hora en .la primera semana de vida de aquéllos.
Durante .la segunda y tercera semana, .la frecuencia - media de.
alimentacion aumentd a 0,08 cebas/hora, decreciendo a 0,06 durante.
.la cuarta y quinta semana y aumentando por Gltimo a 0,09 cebas/hora

en.la sexta semana.
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Analizada globalmente, .1a edad de.los pollos no tuvo una
influencia significativa sobre.la frecuencia de cebas de.los machos
(F(Welch) = 1,46, g1.= 4, 31, p = 0,24). No obstante, cuando .las
comparaciones entre.las frecuencias de cebas a diferentes edades de.
los pollos se hicieron de dos en dos y se tuvo en cuenta-.la
identidad de .los machos, resultaron significativas.las diferenciés
encontradas entre.la primera y segunda semana, .1a primera y tercera,

y.1a segunda y quinta semana (ver Tabla 37).

Para el caso de.las hembras, en cambio, .la. frecuencia de
alimentacion a.los pollos se vio significativamente influida por.la
edad de éstos (F = 2,97, gl.= 4, 68, p = 0,02). La tasa de
alimentacion mds alta ocurre cuando.los pollos se encuentran en su
segunda(y cuarta semana de vida: 0,17 cebas/hora, en .la tercera
semana este valor es sdlo.ligeramente mds bajo: 0,16 cebas/hora,
mientras que en.la primera semana es de. 0,12 cebas/hora, en .la
quinta de. 0,11 cebas/hora y en.la sexta semana de 0,1 cebas/hora.
Las comparaciones estadisticas entre estas frecuencias, efectuadas
de dos en dos y teniendc en cuenta.la identidad de,la; hembras, se

presentan en.la Tabla 38.

Exito reproductivo y frecuencia de alimentacion.

No se pudo determinar con exactitud el nimero de pollos que
contenian .los nidos controlados hasta que &stos tenian alrrededor de
10 dias de edad. Debido a esto, no hemos podido evaluar el efecto

real que el tamafio de .la nidada tiene sobre.la frecuencia de cebas.
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Tabla 37.- Diferencias entre las frecuencias de cebas de los machcs (ndmero
de cebas/hora) segiin la edad de los pollos de acuerdo al test de
Wilcoxon de dos colas.

- - -Suma min.
Comparacidn N X (*TET) X (*TET) rangos .Signif.
12 sem.- 2& sem. 16 0,05 (0,007) 0,08 (0,01) 13 p<0,01
1 sem.- 33 sem. 14 0,06 (0,008) 0,08 (0,02) 12 p<0,01
18 sem.- 42 sem. 12 0,05 (0,009) 0,06 (0,02) . 26 N.S.
12 sem.- 52 sem. 10 0,06 (0,009) 0,06 (0,01) 15 N.S.
22 sem.- 33 sem. 14 0,09 (0,01) 0,08 (0,02) 25,5 N.S.
28 sem.- 43 sem. 12 0,09 (0,01) 0,06 (0,02) 16,5 N.S.
23 sem.- 5 sem. 10 0,09 (0,02) 0,06 (0,01) 6,5 p<0,05
23 sem.- 63 sem. 5 0,06 (0,03)  0,09. (0,02) 5 N.S.
32 sem.- 43 sem. 12 0,07 (0,02) 0,06 (0,01) 31,5 N.S.
38 sem.- 52 sem. 10 0,07 (0,02) 0,06 (0,01) 13,5 N.S.
38 sem.- 6 sem. 5 0,05 (0,03) 0,09 (0,02) 3 N.S.
4¢ sem.- 52 sem. 10 0,07 (0,02) 0,06 (0,01) 8,5 N.S.
42 sem.- 62 sem. 5 0,05 (C,01) 0,09 (0,02) 2 N.S.
53 sem.- 62 sem. 5 0,05 (0,02) 0,09 (0,02) 3 N.S.
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Tabla 38.~ Diferencias entre las frecuencias de cebas de las hembras segin

la edad de los pollos, de acuerdo el test de Wilcoxon de dos

colas.
- - Suma min.
Comparacidn N X1 (*+ET) Xo (*ET) rangos Signif.
12 sem.- 23 sem. 16 0,13 (0,01) 0,17 (0,01) 13 p< 0,01
12 sem.- 32 sem. 14 0,12 (0,008) 0,15 (0,01) “ 11 p<0,01
1¢ sem.- 48 sem. 12 0,12 (0,01) 0,17 (0,03) 12 p<0,05
12 sem.- 52 sem. 10 0,12 (0,01) 0,11 (0,03) 16 - N.S.
22 sem.- 32 sem. 14 0317 (6,01) 0,16 (0,01) 6,5 .p=<0,01
24 sem.- 443 sem. 12 0,17 (0,01) 0,17 (0,03) 24 NS
238 sem.- 52 sem. 10 0,18 (0,02) 0,11 (0,03) 5 p<0,05
28 sem.- 63 sem. 5 0,17 (0,02) 0,10 (0,03) 1 N.S.
38 sem.- 43 sem. 12 0,15 (0,14) . 0,17 (0,03) 19 N.S'.
32 sem.- 5% sem. 10 0,16 (0,01) 0,11 (0,03) 11 N.S.
3¢ sem.~ 62 sem. 5 0,16 (0,01) 0,10 (0,02) 1 N.S.
43 sem.- 52 sem. 10 0,18 (0,03) 0©,11 (0,03) 0 p<0,01
4c sem.- 62 sem. 5 0,12 (0,03) 0,10 (0,03) 4 N.S.
54 sem.- 62 sem. 5 0,07 (0,03) 0,1 (0,03) 7 N.S.
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Se ha creido interesante, sin embargo, efectuar el andlisis de .las
frecuencias de cebas en relacion con el éxito reproductivo, medido
éste como el nimero de pollos en un nido que alcanzan .la cuarta

semana de edad.

La frecuencia con.la que la pareja ceba a .los pollos tuvo
s6lo una influencia .ligeramente significativa (p = O,l)Asobre el
éxito reproductor cuando .los pollos se encontraban en su segunda y
quinta semana de vida, no siendo significativa.la relacion entre
estas dos variables en el resto de las clases de edad consideradas
(Tabla 39). Las frecuencias de cebas por las parejgs agrupadas
segin el éxito reproductivo y la edad de los pollos se representan

en la figura 54.

Al igual que ocurria para las parejas, 1la frecuenéia de .
cebas de Tlos machos tuvo una una influencia significativa sobre el
éxito reproductivo durante la segunda y quinta semana de vida de .los
pollos, no encontrdndose influencias significativas en las otras
edades (ver Tabla 39). Las frecuencias de cebas de.las hembras tuvo
un efecto significativo sobre el &xito reproductivo de l1a pareja
durante la segunda y tercera semana de vida de los pollos (p = 0,04
y p = 0,03, respectivamente), no siendo significativa la relacidn
entre estas dos variables en la primera, cuarta y quinta semana de
edad de Tlos pollos (Tabla 39). Las frecuencias medias de cebas de
los machos y de las hembras, agrupadas por el éxito reproductivo Yy

por la edad de &stos, se representan en la figura 55.
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Tabla 39.- Influencia de la frecuencia de cebas sobre el éxito reproductor
(nlimero de pollos que alcanzan la cuarta semana de edad). Las
frecuencias originales de cebas fueron transformadas
(transformacion logaritmica) antes del andlisis. Cuando las
varianzas fueron desiguales (Test de Levene) el valor de F en el

correspondiente a la transformacion de Welch.

Pareja Machos Hembras

Edad .

pollos F signif. F signif. F. signif.
12 sem. 2,5 N.S. 1,68  N.S. 2,37  P=0,1
28 sem. 2,5  P=0,1 3,44 P=0,05 3,82  P=0,04
32 sem. 1,6 N.S. 0,27 N.S. 8.64(*) p=0,03
43 sem. 2,4 N.S. 0,717) n.s. 1.47  N.S.
52 sem. 3,4 P=0,1 5,12 P=0,05 1,25 N.S.

(*) F de Welch.
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Figura 54. Frecuencia media de alimentacidn a los pollos por las
parejas segln éxito reproductor (nimero de pollos que alcanzan la
cuarta semana de vida) y edad de los pollos. Las barras verticales

representan error tipico de la media.
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Figura 55. Frecuencia de alimentacion a los pollos por machos vy
hembras segin éxito- reproductor y edad de los pollos. Las barras

verticales sefialan error tipico de la media.
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Cuando se agrupan los individuos y las parejas por su éxito
reproductor en las categorias de bajo (0-2 pollos) y alto (3-4
pollos), tanto las parejas como los machos y hembras considerados
por separado presentaban frecuencias medias de cebas inferiores
cuando el éxito reproductor era bajo. Esta regla se matuvo en todas
las clases de edad de los pollos consideradas, a excepcidn de las
hembras cuando atendian a pollos en 1la primera semana de vida,
presentando en esta ocasion iguales frecuencias de cebas unas y

otras (Tabla 40).

Comparacidn anual.

En 1a tabla 41 se presentan las frecuencias de cebas de 1los
machos y las hembras en los dos aﬁos de estudio, agrupadas segin la
edad de los pollos. En ningin caso las diferencias observadas
fueron estadisticamente significativas (p ¢ 0,05 test de
Mann-Whitney de dos colas), si bien fueron, por lo general mas altas
en 1.985 que en 1.986 para ambos sexos. Esto puede deberse al
efecto que el tamafio de 1a nidada tiene sobre 1la frecuencia de
alimentacion, ya que en 1.986 no se controld ninguna pareja con mas
de dos pollos y en 1.985 siete de 1las once parejas controladas
tenfan entre tres y cuatro pollos. Esta desigualdad entre el éxito
reproductor de las parejas controladas en los dos afos refleja en
gran medida 1las diferencias observadas en el éxito reproductor
global de las espatulas en la colonia de Doriana en 1.985 y 1.986

(tabla 2).
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Tabla 40.- Frecuencia de cebas y éxito reproductor.

N N Pareja Machos Hembras

Edad 1 . 2 ' )
Pollos Bajo(1l) Alto(2) Bajo Alto Sign.(3) Bajo Alto Sign.(3) Bajo Alto Sign.(3)
13 sem. 13 7 0,16 0,19 N.S. 0,04 0,06 p-=0,l1 0,12 0,12 N.S.
22 sem. 9 7 0,23 0,30 p = 0,07 0,07 i0,1 N.S. 0,16 0,20 p = 0,06
32 sem. 7 7 0,21 0,26 .p = 0,09 0,07 0,1 N.S. 0,14 0,17 N.S
43 sem, 7 6 0,18 0,29 p = 0,03 0,04 0,08 N.S. 0,13 0,21 p =10,09
53 sem. - 4 6 0,20 0,20 p=0,09 0,05 0,06 p = 0,04 0,07 0,14 p=0,1

(1) 0-2 Pollos.

(2) 3-4 pollos .

(3) De acuerdo al Test de Mann-Whitney de una cola.



Tabla 41.- Frecuencia de alimentacidn a los pollos por machos y hembras en
los dos afos de estudic. Los valores son medias de nimero de

cebas/hora * Error tipico.

test de Mann Whitney de una cola.
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Machos (1) Hembras (1)
Edad N N :
Pallos 1985 1986 1985 1986 1985 1986
13 sem. 11 s 0,06 T0,01 0,03 %0,01 0,12 f0,01 0,12 ¥0,02
2a sem. 11 5 0,09 0,62 0,06 T0,01 0,18 f0,01 0,15 f0,03
3é sem. 11 3 0,08 Y0,02 0,09 *0,02 0,16 T0,01 0,14 %o0,01
43 sem. 10 3 0,07 %0,02 0,04 T0,03 0,18 20,03 0,10 0,02
(1) En ningin caso las diferencias fueron significativas de acuerdo al



La contribucidon relativa de los sexos a la alimentacion de
los pollos fue del 34,4% para el caso de los machos y del 65,6% para
las hembras en 1.985 (N = 355 cebas) y del 40% los machos y el 60%
las hembras en 1.986 (N = 140). Estas diferencias no fueron

estadisticamente significativas (/ = 1,37, g1.=1, p 2 0,1).

En la figura 56 se presentan las frecuencias acumulativas de
cebas en el transcurso del dia para machos y hembras en los dos afios

de estudio. Las diferencias entre estas dos distribuciones tampoco

1]

fueron significativas para ninguno de los sexos (machos: D = 0,14,

N1 = 122, N2 = 56, p = 0,1; hembras: D = 0,17, N1 = 233, N2 = 84, p

Q

20,1; test de Kolmogorov-Smirnov de dos muestras).
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Figura 56. Frecuencia acumulada de cebas durante el dia en los dos

afos de estudio. -
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DISCUSION

Ya vimos en el capitulo anterior que Ta Espatula no puede
ser considerada una especie estrictamente mondgama, puesto que
cierta proporcion de fecundaciones puede provenir de inseminaciones

que ocurren fuera del contexto de la pareja.

En cambio, en lo que se refiere al cuidado parental, no
registramos ninglin caso que se apartara de este sistema de
emparejamiento, Todos los nidos controlados durante este estudio
fueron atendidos exclusivamente por un macho y una hembra, desde el

comienzo de su construccidn hasta que los pollos lo abandonan.

En casi todas las actividades del comportamiento parental
existieron diferencias marcadas entre machos y hembras, tanto en lo
que se refiere a la contribucidén relativa de cada sexo como al

patron de variaciones temporales.

Globalmente, los machos aportan mas material al nido que las
hembras.y, durante el dia, incuban y atienden al nido mas tiempo que
éstas. Las hembras atienden al nido e dincuban en 1la noche y

alimentan a Tos pollos con una frecuencia mas alta que los machos.
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Contribucidn relativa de machos y hembras al cuidado parental

Los machos son quienes se encargan principalmente de obtener
y llevar el material de construccion del nido. En todas la parejas
los machos aportaron mas material al nido que las hembras, = aunque
existieron diferencias notables entre las parejas en las

proporciones de aportes que cada sexo realiza (39,5%).

E1 diferente papel que Jjuegan machos y hembras en la
construccion de! nido parece estar bastante extendido entre

Ciconiformes. Asi, seglin BLAKER (1969), los machos de Bubulcus ibis

aportan 96% del material del.nido, mientras las hembras realizan 99%

de su construccion. En Ardea cinerea, los machos aportan 87,3% de

los materiales segin MILSTEIN et al. (1970) o 73,6% segin van
VESSEN y DRAULANS (1986). En un estudio sobre Casmerodius albus,

aunque el autor no podia distinguir el sexo de Tos individuos,
comenta que 93% de las ramas aportadas al nido fueron 1levadas por
individuos de un sexo (probablemente machos) y 98% de 1la
construccion del nido corrid a cargo de individuos de otro sexo

(TOMLINSON 1976).

No conocemos ninglin trabajo en Threskiornithidae que
cuantifique 1la contribucion relativa de machos y hembras a la
construccion del nido en especies viviendo en libertad, aunque casi
todas las revisiones generales sobre la biologia de estas especies
coinciden en que los machos son los encargados de colectar el
material, mientras las hembras se encargan de colocarlo en el nido

(PALMER 1962, CRAMP y SIMMONS 1978). E1 dnico estudio sobre este
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particular en una especie de treskiornitido ha sido realizado en
cautividad. OLIVER et al. (1979), estudiando el comportamiento

reproductivo de Geronticus calvus, observan que, durante Tlos

periodos de prepuesta y de puesta, el material del nido es aportado
por los machos, contribuyendo Tlas hembras después, durante la
incubacion y crianza de los pollos, a esta actividad, aunque en

menor medida que los machos.

Las hembras de Espatula, en este estudio, colectan
materiales para el nido casi exclusivamente en los periodos de
"~ puesta e incubacion, mientras que los machos lo hacen durante todc
el periodo de la cria. Es destacable que las hembras no contribuyan
durante la prepuesta al transporte de materiales para el nido. Una
exp]icacién posible para esto es que las demandas energéticas de la
form&cién de los huevos en las hembras las llevan a minimizar los
gastos energéticos durante esta fase. No obstante, el requerimiento
energético diario durante el periodo de puesta es también elevado
(RICKLEFS 1974), en ca%bio, durante esta fase aportan materiales al
nido ccn una frecuencia muy similar a la que presentan durante todo

el periodo de incubacion.

Dos hipotesis alternativas podrian también explicar esta
diferencia. La primera es que si, como propone TRIVERS (1972), el
riesgo de abandono de las actividades parentales en un sexo esta
relacionado con la inversion reproductiva acumulada, la hembra,
durante el periodo en que ella estd formando 1los huevos, podria
tratar de que el macho digualase esta inversion "forzandole" a

realizar actividades que supongan un gasto comparable al suyo. La
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otra hipotesis se relaciona con el interés de la hembra en las
copulas promiscuas. Vimos en el capitulo anterior que casi todas
las coOpulas extramaritales con éxito de las hembras ocurren mientras
el macho se ausenta para recoger materiales para el nido. Si 1la
hembra estuviera interesada en que sus huevos fueran fecundados por
otros machos, contribuiria a ello no colaborando con el macho en Tla

actividad de recoleccion de materiales durante este periodo.

Otras diferencias entre machos y hembras, en 1o que a
construccion del nido se refiere, estriban en la procedencia y
distancia al nido del material colectado. Los machos recogen el
material del nido de 1ugafes mas cercanos a éste que las hembras.

Esto mismo ha sido observado en Anhinga anhinga (BURGER et al.

1978).

Con frecuencia vimos agresiones entre individuos que estaban
colectando material para el nido bajo los alcornoques y, algunos de
esos casos vresultaron en la expulsion del area de ciertos
individuos. Posiblemente, al ser las hembras de menor tamafio que
los machos, estén en desventaja respecto a éstos en 1los encuentros
agresivos, por 1lo se verian obligadas a apartarse de esas zonas
frecuentadas por los machos y colectar el material de lugares mas
lejanos. También, como se comentd en el capitulo previo, los
machos, al recoger el material de Tlugares mas proximos al nido,
pueden estar tratando de minimizar el tiempo que sus hembras quedan
solas para asi evitar coOpulas extramaritales de éstas, como 1o
sugieren las diferencias entre 1las distancias donde recogen el

material segin el estado de fertilidad de las hembras."
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Las diferencias sexuales se pusieron también de manifiesto
en el comportamiento de incubacion y cubrimiento a los pollos.
Durante el periodo diurno, los machos incubaron y cubr%eron a los
pollos mas tiempo que las hembras, aunque las diferencias observadas
no fueron significativas durante los periodos de puesta y después de

que los pollos habian cumplido la primera semana de edad.

En aves coloniales, la variacion interespecifica es alta,
incluso dentro de una misma familia, respecto al sexo que dedica mas
tiempo a la incubacion, auﬁque, por 1o general, la contribucién de
cada sexo ronda el 50%. Esta variacion dentro de una misma familia
queda bien de manifiesto entre las gaviotas. Por ejemplo, en Rissa
tridacty]a los machos incuban como media 46,2% y las hembras 54,3%

(COULSON y WOOLER 1984); en Larus marinus los machos_inéuban 47% 'y

las hembras 53% (BUTLER y BUTLER 1983); en Larus argentatus los

machos incuban 51% del tiempo y las hembras 49,3%, no siendo estas

diferencias significativas (BURGER 1987); en Larus dominicanus los

machos incuban 40% y las hembras 59,3% (MAXSON y BERNSTEIN 1984) y
en Larus fuscus Tos machos incuban 53,4% (ITREBERG 1956, en COULSON

y WOOLER 1984). En un estudio sobre Larus occidentalis, PIEROTTI

(1981) demostrd que existian importantes variaciones interanuales e
intercoloniales, asi, en una misma colonia estudiada durante dos
afios consecutivos, la relacidon macho:hembra respecto al porcentaje
de tiempo que dedican a la incubacion fue de 50,4:49,6 un afio y
41,6:58,4 al afo siguiente, mientras que en otra colonia de la misma

especie la relacion fue de 28,5:71,5.
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Los machos de Espatula incubaron por término medio 69,2% del
periodo diurno y 1las hembras 27,3%, no encontrandose diferencias
significativas entre los dos afios de estudio. Esta diferencia entre
los sexos fue bastante alta si se compara con los estudios de
gaviotas referidos anteriormente o con otros estudios de aves
coloniales en los que los machos incuban también mas tiempo que las

hembras (Rynchops niger, BURGER 1981; Anhinga anhinga, BURGER et al.

1978;  Phalacrocorax atriceps, BERNSTEIN y MAXON 1985).  Muy

probablemente 1a alta proporcion de tiempo que 1los machos de
Espatula dedican a la incubacion durante el dia se deba simplemente
a sus habitos nocturnos de alimentacion (ver mas adelante), que les
permiten permanecer en el nido casi todo el dia. Las diferencias
sexuales en los tiempos relativos de incubacion durante el dia
desaparecen cuando son referidos al tiempo que ambos miembros de la

pareja permanecen juntos en el nido.

Considerando el dia completo, los machos incubarian 2 horas

52 minutos menos que las hembras.

Durante el dia, los machos estuvieron presentes en el nido
mas tiempo que 1las hembras a los largo de todo el ciclo
reproductivo, mientras que por la noche son las hembras quienes casi

exclusivamente permanecen en los nidos.

La presencia de uno de los padres en el nido contribuye
activa y/o pasivamente a la defensa de huevos y pollos contra
predadores, ademas de a la defensa misma de la propia estructura del

nido contra robos de las ramas o la usurpacion de éste por
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coespecificos, 1o que pudo constatarse en los pocos casos en que
vimos algin nido desatendido. En uno de estos casos, observado
durante el periodo de puesta, el macho que estaba atendiendo el nido
se ausentd de la colonia durante una fuerte tormenta por
aproximadamente 3 horas, resultando el nido saqueado por espatulas
vecinas, rodando y cayendo del nido el Gnico huevo que contenia. De
igual forma, algunos nidos 1legaron a desaparecer en uno o dos dias,
tras el saqueo de garzas y espatulas vecinas, después que los pollos
cumplieran la quinta semana de edad y la presencia de los padres no

fuera ya estrictamente necesaria.

Aunque contamos con pocas observaciones nocturnas, apenas se
produjo actividad en 1la colonia durante ellas, por lo que los
riesgos mencionados fueron, muy probablemente, menores que durante
el dia. E1 papel de la hembra durante la noche se reduciria pues a
la termorregulacion de huevos y pollos. Podria ser concluido, a
partir de las diferencias de tiempq de atencion durante e1‘dTa, que
los machos contribuyen mas que las hembras a la defensa y cuidado
del nido y las crias durante todo el periodo que dura la

reproduccion.

Las hembras alimentan a los pollos mas frecuentemente que
los machos durante 1las cuatro primeras semanas de vida, no
existiendo diferencias significativas en las dos Gltimas semanas de

estadia de los pollos en el nido.
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La frecuencia de cebas es sélo una medida parcial de la
proporcion en la que los padres contribuyen a la alimentacion de los
pollos. Puesto que no pudimos medir la cantidad de alimento que era
regurgitado a los pollos en cada ceba, no podemos precisar con
exactitud en qué medida contribuye cada miembro de Tla pareja.
PIEROTTI (1981) observd que las regurgitaciones de los machos de

Larus occidentalis son mas pesadas que l1a de Tas hembras (1os machos

de esta especie son mayores que las hembras, al igual que ocurre con

la Espatula).

Durante el periodo de crianza de Tos pollos, las duraciones
de las ausencias del nido de los machos cuando salian para comer
fueron mas cortas que las de las hembras, lo que sugiere que éstos
podrian ser mas eficaces encontrando ‘el alimento, como ha sido

también comprobado en Larus occidentalis (PIEROTTI 1981).

Exito reproductivo y cuidado parental.

Los resultados de este estudio no mostraron que hubiese
relacion entre éxito reproductivo y tiempo relativo que machos y

hembras o la pareja en conjunto dedican a incubar.

Tampoco se observaron diferencias significativas entre
parejas con diferente éxito reproductor respecto al tiempo que
dedican a la atencion al nido cada sexo o ambos Jjuntos. Sin
embargo, estas dltimas comparaciones sugieren que las parejas cuyos
miembros permanecen mas tiempo juntos en el nido tienen menor éxito

reproductor que aquellas que estan menos tiempo. Esta tendencia se
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mantuvo durante todos Tlos estados del ciclo reproductivo. La
relacion negativa éxito reproductivo-tiempo de atencidon al nido se
cumplio, en general, también en las hembras, mientras que en Tlos
machos varid mas en funcion del estado reproductivo. Esto podria
indicar que son las hembras las principales responsables del efecto

observado en la pareja.

Estos resultados son en cierto modo sorprendentes, puesto
que si la permanencia en el nido esta directamente relacionada con
su proteccidn, como se comentd anteriormente, deberiamos esperar

encontrar una relacion contraria a 1a observada.

Algunas observaciones ocasionales realizadas durante este
estudio pueden aportar cierta luz a Tla explicacion de estos
resultados. En primer Tugar, la razon de sexos en nuestra poblacion
parecio estar desviada de 1la 1igualdad, en favor de las hembras.
Aungue no se dispone de datos cuantitativos scbre este particular,
el elevado nimero de hembras alrededor de cada macho durante 1a
formacion de pareja (a veces hasta 8 hembras), y las varias
observaciones de hembras desemparejadas intentando aproximarse a
machos ya emparejados, no siendo observado nunca la situacion

contraria, apuntan en esta direccion.

En segundo lugar, los cuatro casos observados de destruccion
de huevos fueron protagonizados por hembras, dos de estos casos
fueron seguidos de cambios de pareja, permaneciendo el macho con su

nueva compafiera en el antiguo nido de la pareja.
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Las hembras, entcnces, podrian estar en un compromiso entre
defender su inversidn reproductiva acumulada frente a 1a pérdida que
supondria para ella las situaciones descritas anteriormente, 1o que
se traduciria en un mayor tiempo en el nido, y la dedicacion de
tiempo y energia a la formacion de huevos y cuidado posterior de los

pollos, actividades que le exigirian estar fuera del nido.

De todas formas, se necesitarian datos cuantitativos sobre
cuidado parental en un mayor nlmero de parejas y mas observaciones
sobre rupturas de parejas para poder evaluar el efecto real de esas

presiones selectivas en las hembras.

Patrones diarios de actividades parentales.

En todas las actividades del cuidado parental examinadas se
obsevaron diferencias notables entre machos y hembras en 1o que se

refiere a sus ritmos diarios.

Las hembras recogen material para el nido por un corto
periodo al inicio de la mafana, mientras que los machos presentan
dos maximos de esta actividad, uno por la mafana, algo mas tarde que

las hembras, y otro por la tarde.

Al desplazar sus horas de actividad respecto a los machos,
las hembras podrian estar tratando de no competir con éstos, ya que,
al ser el sexo de menor tamafio, estarian en desventaja durante Tlos
conflictos agresivos que se producen con frecuencia entre individuos

cuando estan recogiendo material para el nido.
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Una diferencia notable entre machos y hembras durante 1la
mayor parte del ciclo reproductivo fue la acusada nocturnidad de los
machos en sus habitos alimenticios. Esto 1és permitid permanecer en
el nido casi todo el dia. Que tengamos conocimiento, ésta es la
inica especie para la que se ha descrito una especializacidon tan
acusada entre los sexos en relacion a sus habitos alimenticics
durante el periodo reproductivo. Sin duda, la capacidad que tiene
la Espatula para alimentarse tanto de noche como de dia ha
favorecido este grado de especializacion. No obstante, esta
caracteristica es compartida por algunas especies que, en cambio, no
presentan diferencias sexuales en 1los patrones temporales de
atencion é] nido (van VESSEN y DRAULANS 1986, BURGER 1981, VESPOOR
et al. 1987).

COULSON y WOOLER (1984) sugiriéron que la 1inexistencia de
diferencias sexuales en 1los patrones‘de atencidon al nido de Rissa
tridactyla podria ser ventajoso, puesto que le ofrece la oportunidad
a ambos sexos de alimentarse a diferentes horas del dia, no forzando
a un Gnico miembro de la pareja a alimentarse siempre a unas ’horas
en las que el alimento podria ser mas dificil de obtener. No
sabemos si existen diferencias para la Espatula entre la noche y el
dia respecto a la dificultad de obtencion del alimento, por lo que

no podemos predecir el sexo que estaria en desventaja.

Phalacrocorax atriceps presenta también ritmos opuestos de

atencion al nido entre machos y hembras, los machos de esta especie
atienden al nido desde aproximadamente las 0,00h hasta las 12,00h y

comen desde las 12,00h hasta las 24,00h, presentando las hembras un
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patron de actividad opuesto al de los machos (BERNSTEIN y MAXSON
1984). Esta especie anida en la Antartida, cuando Ta noche es muy
corta o inexistente, por 1o que, a pesar de estas diferencias en las
ritmos, ambos sexos conseguirian el alimento durante el dia. Estos
autores sugieren que Ta segregacidn temporal de los nichos troficos
puede ser la fuerza selectiva que ha 1levado a este patrdn de

atencion al nido.

Pienso que la segregacion trofica temporal de los sexos en
la Espatula podria ser un efecto, mas bien que la causa, de las
diferencias en los patrones de atencidn al nido. E1 origen de 1la
divergencia observada entre los rifmos de machos y hembras residiria
en las ventajas para el macho de permanecer durante el dia en el
nido. Durante 1las fases de prepuesta y de puesta, los machos
minimizarian el riesgo de competenéia espermatica al permanecer en
el nido vigilando a 1la hembra (ver capitulo anterior), lo que ha
podido constituirse en una fuerza selectiva 1o suficientemente
potente como para llevarles a adoptar este ritmo. Cuando ya sus
hembras estan en periodo infértil, los machos podrian beneficiarse
alin de permanecer en el nido durante el dia si con eso aumentaran
sus oportunidades de conseguir fertilizaciones con otras hembras,

aumentando asi su éxito reproductivo.

La hipotesis de competencia espermatica como causa de 1las
diferencias sexuales en los patrones de atencion al nido se veria
apoyada por la minima incidencia (o inexistencia) de cdpulas
extramaritales en especies que, a pesar de su capacidad para

conseguir el alimento en la noche y en el dia, no presentaran
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diferencias temporales entre los sexos en sus ritmos de atencion al

nido (especies y referencias citadas en este apartado).

Durante el periodo de crianza de los pollos, se manteniene,
en general, la nocturnidad de los habitos alimenticios de Tos machos
y la diurnalidad de las hembras. Algunos machos, a diferencia de
periodos anteriores, abandonan la colonia durante un corto periodo
de tiempo, alrededor de las 14,30h, alimentando a los pollos a su

regreso.

E1 patron de alimentacion y atencidon al nido de machos y
hembras discutido anteriormente se refleja con claridad en los
ritmos de alimentacidén a los pollos. Los machos presentaron un
maximo muy acusado a primera hora de la mafiana, despues de su
regréso de una ausencia nocturna, y otro, de menor intensidad, entre
las 18,00h y las 19,00h. Resulta interesante que, a pesar de ser
algunas veces 1los machos 1los G]timés en cebar al anochecer,
partieron de nuevo de la colonia, mientras las hembras se quedaban
guardando a los pollos, siendo, a la mafiana siguiente, estos mismos
individuos los que alimentaron a los pollos. Esto sugiere una muy

fuerte especializacion de este sexo en la alimentacidn nocturna.

Las hembras cebaron a los pollos a 1o largo de todo el dia,
presentando dos maximos, uno a media mafiana, entre las 8,00h y las

9,00h, y otro en la tarde entre las 18,00h y las 19,00h.
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V 1. CONCLUSIONES



1. Se describen 15 sefiales sociales de la Espatula
empleadas durante el periodo reproductivo. De estas sefiales, 13 son
principalmente visuales y las otras 2 principalmente tactiles. EI

canal auditivo interviene al menos en 4 sefiales.

2. Casi Ta cuarta parte de los intentos de copulas que

observamos se produjeron fuera del contexto de la pareja.

Entre las pruebas circunstanciales que se aportan en este
estudio en apoyo de la funcidn de las copulas extramaritales en la
-fertilizacion de las hembras tenemos:

a. Iqualdad entre la forma de las cépulas extramaritales y
maritales.

b. Selectividad de los machos respecto al estado de fertilidad y
emparejamientc de las hembras receptoras de los intentos de
copulas extramaritales

c. Vigilancia del macho a su compafiera durante el tiempo
en que puede ser fertilizada.

d. Mayor colaboracion de las hembras en los intentos de

copulas extramaritales cuando son fértiles.
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3. Puede decirse que los machos de Espatula practican una
estrategia mixta entre monogamia-promiscuidad. Fueron siempre
machos emparejados los que protagonizaron los intentos de cdpulas
extramaritales, optimizando su ganancia reproductiva al dirigirlos

principalmente a hembras fértiles y emparejadas.

4. Al existir riesgo de competencia espermatica, los machos
emplean varias tacticas para aumentar su confianza de paternidad en

la prole en que invertiran su cuidado parental.

Dichas tacticas son:
a. Devaluacion del esperma de otros machos mediante una e]évada
frecuencia de copulas con su compafiera.
b. Optimizacion del patrdn temporal de copulas.
c. Vigilancia acentuada a sus compaferas durante el pe%iodo

fértil.

5. Las hembras de Espatula tienen el control altimo sobre
el resultado de los intentos de copulas extramaritales, puesto que
sin su colaboracion nunca puede 1legar a producirse el contacto

cloacal.

6. No se aprecid coste alguno para las hembras derivado de

las copulas extramaritales.

De las hipdtesis propuestas sobre los beneficios de 1la
estrategia reproductiva mixta para las hembras y evaluadas en este
estudio se descartaron:

a. La evitacion del infanticidio ejercido por los machos.
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b. La cbtencidon de beneficios materiales por parte de 1os machos
que intentan la copula.

'¢. La ayuda extra de esos machos en el cuidado parental.

d. La transmision a los hijos machos de la tendencia a la

estrategia reproductiva mixta.

Las hipotesis que en cierta medida se vieron apoyadas
fueron:
a. Ganancia en calidad genética para sus hijos.
b. Asegurarse una proteccidon del nido por sus compafieros,
virtualmente constante durante los primeros estadios del

periodo reproductivo.

7. La Espatula se comporta como una especie estrictamente
monégama en lo que a cuidado pareﬁta] se refiere. Machos y hembras
intervienen en todas las actividades parentales examinadas, aunque
1o hacen en diferente medida. Globalmente, los machos aportaroh mas
material al nido que Tas hembras y, durante el dia, atienden el nido
e incuban mas que éstas. Las hembras atienden el nido e incuban en
1a noche y alimentan a los pollos con una frecuencia mas alta que

los machos.

8. Una diferencia notable entre machos y hembras durante la
mayor parte del periodo reproductivo fue la acusada nbcturnidad de
los machos en sus habitos alimenticios, en contraste con los habitos
diurnos de 1las hembras. Al alimentarse los machos en la noche,
podian permanecer en el nido casi todo el dia; lo que Tes permitia

reducir el riego de competencia espermatica en su compafiera y, a su
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vez, aumentar sus posibilidades de conseguir fertilizar a otras

hembras.

Se propone la hipdtesis de competencia espermatica como 1a
fuerza selectiva que ha causado las divergencias sexuales en los

patrones temporales de alimentacion y atencion al nido.
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