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Resumen 

Se investiga la importancia relativa de los factores ecológicos y/o morfológicos en la 

tasa de poligamia a escala local (vecindario) en el papamoscas cerrojillo (Ficedula 

hypoleuca), utilizando datos de 17 años de trabajo de campo. Tanto la densidad poblacional 

como la sincronía de cría fueron factores predictivos de la tasa de poligamia en la población. 

Los machos polígamos fueron de mayor tamaño que los monógamos vecinos y, además, 

produjeron un mayor número de pollos volados. Esto sugiere que los machos polígamos 

pudieron tener una mayor habilidad para competir con otros machos por los mejores 

territorios, viéndose favorecidos en el éxito reproductor anual. Por contra, las hembras 

secundarias tuvieron menor éxito reproductor anual que las primarias del mismo macho, 

probablemente debido a una posible disminución del cuidado paternal. Sin embargo, las 

hembras secundarias destacaron sobre las monógamas vecinas por su mayor tasa de pollos 

reclutados, lo que podría indicar un esfuerzo reproductor añadido para compensar la pérdida 

de cuidado paternal y/o una mayor calidad individual con respecto a las hembras monógamas 

vecinas. Estos resultados pueden ofrecer una visión más ajustada de los mecanismos 

evolutivos que promueven la poligamia social ya que consideran la escala espacio-temporal 

en la que interaccionan los individuos durante la elección de pareja. En general, parece que la 

poligamia tiene la capacidad de incrementar la eficacia biológica de los machos, favoreciendo, 

por otro lado, la selección sexual de los caracteres masculinos seleccionados. Sin embargo, los 

costes derivados de este sistema reproductor en machos, hembras y en la descendencia, 

deberían ser estudiados en un futuro para conocer el alcance de la poligamia a nivel evolutivo.  
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Introducción 

 Desde hace décadas, el estudio de los sistemas de apareamiento y los mecanismos 

implicados en la elección de pareja han despertado el interés de muchos científicos, 

convirtiéndose en temas muy controvertidos en biología evolutiva (ej.: Emlen y Oring 1977; 

Boogert et al. 2011). La presencia de apareamientos múltiples en muchos grupos animales (ej: 

aves: Griffith et al. 2002; Giacomo 2011; mamíferos: Wittenberger et al. 1979, 1980) ha 

impulsado un debate integral sobre las causas y consecuencias evolutivas de este 

comportamiento reproductor, del que aún quedan muchas cuestiones por resolver (Andersson 

1994).  

En aves, la monogamia es el sistema de apareamiento predominante (Lack 1968), 

existiendo un vínculo aparentemente afianzado entre ambos sexos. Sin embargo, algunos 

trabajos han desvelado cómo en muchas poblaciones de especies aparentemente monógamas, 

pueden llegar a coexistir la monogamia y la poligamia (Verner y Willson 1966; Von 

Haartman 1969; Møller 1986; Dhondt 1987; Lubjuhn et al. 2000; Halupka et al. 2014). En un 

sistema de cría polígamo, la hembra puede aparearse con varios machos (poliandria), como 

sucede en el acentor común (Acentor común Prunella modularis; Burke et al. 1989) o, al 

contrario, ser el macho quien se aparee con varias hembras (poliginia), siendo un caso clásico 

el de los leks (Jiguet y Bretagnolle 2014). Además, dependiendo de la especie, los machos 

poligínicos (citados como polígamos a partir de ahora) tienen la capacidad de monopolizar y 

aparearse con varias hembras a la vez (poliginia simultánea; ej.: Carricero común 

Acrocephalus scirpaceus; Halupka et al. 2014) o de forma secuencial a lo largo de la 

temporada de cría (poliginia sucesiva, ej.: Herrerillo común Cyanistes caeruleus; Vedder et al. 

2011).  
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Trivers (1972), basándose en ideas previas (Orians 1969; Verner y Willson 1966), 

pormenorizó las causas que promueven el comportamiento reproductor polígamo 

argumentando que el intento de maximizar el éxito reproductor por parte de los individuos 

puede ser un motor de poligamia, a pesar de que se puedan producir conflictos entre sexos. 

Posteriormente, Emlen y Oring (1977) señalaron que la poligamia social puede prosperar 

cuando un sexo está (relativamente) libre de cuidado parental (ej.: favorecido por una mayor 

proporción de recursos en el medio; Orians 1969). Desde otro punto de vista, Shuster y Wade 

(2003) sugirieron que factores como el número de hembras y la calidad/cantidad de recursos 

en el medio (Orians 1969; Emlen y Oring 1977) pueden estar relacionados y actuar de manera 

sinérgica para explicar la incidencia de la poligamia social en las poblaciones de aves. De esta 

manera, predijeron que la poligamia se daría con más frecuencia en aquellas áreas donde las 

hembras están más separadas en el tiempo (baja sincronía de cría) y/o más agrupadas en el 

espacio (mayor densidad).  

En machos, los beneficios de la poligamia parecen claros ya que estos ven aumentado 

su éxito reproductor al producir un mayor número de descendientes (Alatalo et al. 1981; 

Stenmark et al. 1988; Giacomo et al. 2011). Al igual que en otros sistemas de apareamiento, 

la elección de pareja durante los episodios de poligamia puede estar relacionada con factores 

morfológicos (ej.: patrones de coloración en machos: Hill 1990), fenológicos (ej.: fecha de 

llegada en especies migratorias: Møller 2004; Smith y Moore 2005; Sirot y Touzalin 2014), 

de calidad del territorio (ej.: cantidad de alimento: Ens et al. 1992) y/o comportamentales (ej.: 

cortejos prenupciales: Jiguet y Bretagnolle 2014 ) que actúan de manera individual y/o 

conjunta (Candolin 2003) determinando la calidad individual de un macho polígamo. En la 

mayoría de las especies, la competencia entre machos durante la elección de pareja da lugar a 

una mayor varianza en el éxito reproductor en el sexo masculino, el denominado Principio de 



5 

 

Bateman (Bateman 1948). Así, en especies socialmente monógamas, pero en las que los 

machos pueden copular con más de una hembra, el éxito reproductor de estos puede llegar a 

ser tres veces superior al del resto de machos de la población (Webster 2007), lo que debería 

aumentar la presión selectiva sobre aquellos rasgos que favorecen la obtención de 

apareamientos múltiples (Andersson 1994).  

En hembras, a diferencia de los machos, la naturaleza de los beneficios obtenidos (si 

los hubiera) es menos evidente (Andersson 1994; Clutton-Brock 1984; Webster 2007). En 

especies con poligamia social facultativa es frecuente que los machos disminuyan el cuidado 

parental en los nidos secundarios, afectando negativamente al éxito reproductor de las 

hembras (Alatalo et al. 1981). Este hecho ha llevado a explorar los posibles mecanismos 

adaptativos de la poligamia para el sexo femenino (Webster 2007). Por un lado, las hembras 

podrían emparejarse con machos que ocupan territorios de alta calidad (ej.: mayor 

disponibilidad de alimentos, lo que se podría traducir en regalos nupciales [Tryjanowski y 

Hromado 2005] o en mejor cuidado parental y/o mejores cebas a la prole [Orians 1969; 

Slagsvold y Lifjeld 1994]). Así, una posible disminución de cuidado parental por parte del 

macho polígamo podría ser compensada con una mayor cantidad de recursos en el ambiente 

(Hipótesis del umbral de poligamia; Orians 1969). Por otro lado, las hembras podrían unirse a 

machos de alta calidad genética (evaluada a través de caracteres morfológicos, de la condición 

física y/o del territorio que ocupan), supliendo así la posible disminución de ayuda masculina 

con la mayor calidad genética de la prole y, por tanto, favoreciendo su propio éxito 

reproductor (Hipótesis del hijo sexy; Weatherhead y Robertson 1979). Sin embargo, estudios 

recientes sugieren que las hembras emparejadas con machos polígamos no ven compensada la 

disminución del éxito reproductor anual en generaciones futuras (Huk y Winkel 2006, 2008; 

Gustafsson y Qvarnström 2006). Por ello, aún estamos lejos de comprender los mecanismos 
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que promueven la poligamia en aves y sus consecuencias en el éxito reproductor de los 

individuos implicados. 

El papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca) es uno de los paseriformes más 

estudiados de Europa (Alemania: Huk y Winkel 2006, 2008; Suecia: Nyholm 1984; España: 

Potti y Montalvo 1993; Potti et al. 2014). Aunque se trata de una especie mayoritariamente 

monógama con cuidado biparental, algunos machos son polígamos facultativos (Alatalo y 

Lundberg 1984a; Lundberg y Alatalo 1992). En las distintas poblaciones de papamoscas 

cerrojillo examinadas a lo largo de su área de distribución de cría, se observa un patrón 

espacial de poligamia diferente. Así, mientras en las regiones del norte de Europa los machos 

polígamos exhiben una poligamia estrictamente politerritorial, es decir, con territorios (nidos) 

ampliamente separados (Alatalo y Lundberg 1984a), en la zona central de la Península 

Ibérica, los casos de poligamia suelen ocurrir entre nidos más cercanos (Potti y Montalvo 

1993). Los esfuerzos realizados hasta la fecha para determinar las posibles causas de la 

poligamia en esta especie, no han conseguido explicar claramente los mecanismos que llevan 

a algunas hembras a unirse a machos ya emparejados (Hipótesis del umbral de poligamia: 

Orians 1969; Hipótesis del hijo sexy: Weatherhead y Robertson 1979; Hipótesis del engaño: 

Alatalo et al. 1981). Estudios previos sugieren que la probabilidad de poligamia en los 

machos puede estar relacionada positivamente con su fecha de llegada (Canal et al. 2011a) y/o 

con su edad (Potti y Montalvo 1993). Sin embargo, aún no existe un consenso respecto a las 

características fenotípicas subyacentes a (o bien implicadas en) esta conducta reproductora 

(Lundberg y Alatalo 1992). Asimismo, los efectos que pueden tener los factores ecológicos 

(ej.: la densidad y sincronía de cría) en la incidencia de poligamia son inconsistentes entre 

estudios (Virolainen 1984; Alatalo y Lundberg 1984b).  
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Los trabajos previos sobre poligamia en el papamoscas cerrojillo están enmarcados a 

nivel poblacional, mientras que no se tiene constancia de estudios que hayan explorado las 

oportunidades de poligamia desde una perspectiva local. Sin embargo, únicamente aquellos 

machos y hembras que concurran en el espacio y en el tiempo pueden dar lugar a eventos de 

poligamia, por lo que cualquier estudio a nivel poblacional puede no reflejar adecuadamente 

las características y/o problemática subyacente a los emparejamientos polígamos (Canal et al. 

2012). Consecuentemente, el uso de una perspectiva poblacional ha podido ser la causa de 

aparentes contradicciones entre estudios, pudiendo además, haber dificultado la comprensión 

de los factores que promueven la poligamia social (Weatherhead y Robertson 1979; Alatalo et 

al. 1981; Alatalo y Lundberg 1984b; Virolainen 1984). Por todo ello, los objetivos del 

presente estudio son arrojar luz sobre: 1) los patrones espacio-temporales que influyen en la 

tasa de poligamia en una población ibérica de F. hypoleuca; 2) las características fenotípicas 

de los machos polígamos y sus vecinos (esto es, individuos coetáneos en el espacio y tiempo); 

y 3) las consecuencias que tiene el estatus de cría sobre el éxito reproductor anual de machos 

y hembras. 

 

Material y métodos 

Modelo de estudio 

El papamoscas cerrojillo es un pequeño (11-13 g) paseriforme troglodita de hábitats 

forestales que cría en buena parte del Paleártico occidental (Europa occidental, oriental y 

suroeste de Siberia). Es una especie migradora, cuyos cuarteles de invernada se localizan en 

las regiones subtropicales del oeste de África (Lundberg y Alatalo 1992). Los machos 

regresan a las zonas de cría una semana (de media) antes que las hembras, ocupando los 
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nidos/agujeros disponibles (Potti y Montalvo 1991a). Durante la época reproductora, el color 

de su plumaje muestra gran variación a nivel tanto intra como inter-poblacional (Lundberg y 

Alatalo 1992; Lehtonen et al. 2009; Potti y Montalvo 1991b). Así, mientras las hembras son 

de color pardo-grisáceo (Potti et al. 2014), el color dorsal del plumaje de los machos varía 

desde mayoritariamente negro en las regiones noruegas e ibéricas (Potti y Montalvo 1991b) 

hasta un marrón similar al de las hembras en las poblaciones centro-europeas (Lundberg y 

Alatalo 1992; Lehtonen et al. 2009). De forma similar, la mancha blanca frontal varía 

geográficamente, siendo menor en las regiones noruegas (Dale et al. 1999) que en las ibéricas 

(Potti y Montalvo 1991b). 

Su predilección por los nidos artificiales con respecto a las cavidades naturales y su 

tolerancia a la manipulación han hecho del papamoscas cerrojillo un excelente modelo de 

estudio científico, sobre todo en trabajos de biología de poblaciones y ecología del 

comportamiento (por ejemplo, véase: Lundberg y Alatalo 1992; Sirkiä y Laaksonen 2009). 

 

Área y población estudiada 

Los datos usados en este trabajo fueron tomados entre 1995 y 2013, exceptuando las 

temporadas de cría de 2002 y 2003, y forman parte de un estudio a largo plazo que desde 

1984 monitorea una población de papamoscas cerrojillo del noreste del Sistema Central. El 

área de estudio consta de dos núcleos reproductores: El primero y más grande (9,8 Ha) se 

localiza en La Hiruela (noreste de la Comunidad de Madrid), en un bosque caducifolio de 

robles melojos (Quercus pyrenaica) y el segundo, a 1,2 Km de éste, en El Cardoso de las 

Sierra (Guadalajara), con un superficie inferior (4,81 Ha) y un bosque mixto de coníferas 

(principalmente constituido por Pinus sylvestris y P. pinaster) con algún robles disperso.  
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Antes de la instalación de los nidales artificiales, la especie criaba en cavidades 

naturales en baja densidad (Potti y Montalvo 1990). La densidad de nidales y el número de 

parejas por Ha es similar en ambos núcleos reproductores: así, en La Hiruela las densidades 

medias son de 16,8 cajas/Ha y 9,8 nidos/Ha, mientras que en El Cardoso de las Sierra son de 

17 cajas/Ha y 9,3 nidos/Ha, respectivamente. El número de parejas/año con el que se trabaja 

en este estudio es, de media, 133 (+ 22,6 parejas), siendo 2001 el año con menor número de 

parejas reproductoras (98 casos) y 2009 el mayor (165 casos). 

 

Trabajo de campo 

Las cajas nido, georreferenciadas mediante GPS con un error medio de + 7 m, fueron 

revisadas cada 2-3 días a lo largo de las temporadas de cría (desde mediados de abril hasta 

finales de Junio/principios de Julio) para determinar con exactitud: la fecha de puesta real 

(FP), la fecha de puesta estandarizada (FPst: la diferencia entre la FP y la mediana anual, 

dentro de cada hábitat), el tamaño de puesta (TP), el número de huevos eclosionados y el 

número de pollos volantones por nido (NP). Los parentales de cada nido fueron capturados 

con trampas mientras alimentaban a los pollos cuando estos tenían 8-13 días de edad. Todos 

los adultos fueron marcados con anillas metálicas numeradas y, en el caso de los machos, con 

combinaciones únicas de anillas de colores. Asimismo, se tomaron medidas biométricas como 

peso (margen de error de 0,1 g), longitud del tarso (mediante el método de los dedos 

doblados; Alatalo y Lundberg 1986) con calibre digital (margen de error de 0,01 mm), 

longitud alar, longitud y anchura del parche frontal (en ambos sexos, ya que algunas hembras 

también pueden mostrar esta característica fenotípica; Potti et al. 2014) y superficie de éste 

(calculada como longitud x anchura), tamaño de la mancha blanca alar (estimada como la 

suma de las longitudes de blanco [machos] o crema [hembras] en las primarias 2ª a 10ª; Torok 
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et al. 2003) y, en los machos, se estimó visualmente el porcentaje de plumas no negras 

(marrones, blancas o grises) con respecto al negro en el plumaje del dorso (Potti y Montalvo 

1991a; Lundberg y Alatalo 1992). La edad relativa (joven vs. adulto) de los individuos 

inmigrantes (capturados por primera vez como adultos sin anilla) fue estimada en base a las 

características del plumaje (Karlsson et al. 1986; Potti y Montalvo 1991b; Svensson 1992; 

Cramp y Perrins 1993) sumándole 1 año en cada reproducción sucesiva bajo la asunción 

(comprobada empíricamente en animales de edad conocida; Potti y Montalvo 1991c) de que la 

mayoría de los individuos que se reproducen por vez primera como adultos lo hacen con 2 

años de edad (Potti y Montalvo 1991a, Potti et al. 2002). Los pollos fueron anillados a los 13 

días, medidos (tarso y peso) de igual forma que los adultos y su reclutamiento cuantificado 

gracias al seguimiento intensivo de la población. 

 

Identificación de la poligamia social 

La mayoría de los parentales de cada nido fueron capturados mediante una trampa 

instalada en la entrada del nidal, activada por ellos al entrar a cebar a los pollos o, en su 

defecto, a través de la lectura a distancia de las anillas de colores. Un macho fue considerado 

polígamo (bígamo siempre, en la práctica) cuando ya se había capturado/identificado 

previamente cebando en otro nido. Cuando los individuos fueron difíciles de capturar, se hizo 

siempre un esfuerzo añadido (consistente en esperas diarias ante el nido, de 20 a 60 minutos 

de duración, entre los días 8 a 13 de edad de los pollos) para lograr averiguar la identidad del 

macho, que a menudo, pese a no ser siempre capturado, fue identificado a través de la lectura 

a distancia de las anillas de colores.  
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Los nidos fueron asignados a 4 categorías según el estado de apareamiento (Lundberg 

y Alatalo 1992; Potti y Montalvo 1993; Huk y Winkel 2006): nidos monógamos, nidos 

primarios (aquel con la fecha de puesta más temprana de entre los 2 nidos de un mismo 

macho), nidos secundarios con asistencia del macho (nido más tardío de un macho polígamo 

y en el que, además, se le ha visto cebar a los pollos) y nidos secundarios sin asistencia 

(cuando, a pesar de los esfuerzos descritos en el párrafo anterior, no se observó ningún macho 

cebando a los pollos). De igual manera, las hembras que ocuparon los nidos secundarios 

fueron denominadas secundarias con asistencia (SC) y secundarias sin asistencia (SS), según 

la ayuda prestada, o no, por el macho, respectivamente. 

 

Descripción del modelo espacio-temporal de poligamia  

La fecha de puesta (FP) se codificó como días después del 1 de Mayo. La diferencia en 

fechas de puesta (difFP) entre las dos hembras de un macho polígamo se obtuvo restando la 

FP de la hembra secundaria (la más tardía) a la FP de la hembra primaria. Por ejemplo, la 

difFP fue de +5 días para un macho cuyas hembras primaria y secundaria pusieron su primer 

huevo el día 20 y 25 de Mayo, respectivamente. Del mismo modo, se confrontaron y 

calcularon las difFP entre todas las parejas de la población para cada temporada de cría 

(mediante la función permutations [library gtools] en R, versión 2.12.2, R- Development Core 

Team 2014). 

Espacialmente, se operó de manera similar. Se obtuvieron todos los pares de nidos 

ocupados para cada año de cría y se calcularon las distancias entre ellos. La diferencia 

espacial entre nidos fue codificada en intervalos de 30 m (la distancia media entre cajas en la 

población). 
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Para cada año de estudio, se calculó un índice de sincronía (Kempenaers, 1993) que 

cuantifica la proporción media de hembras fértiles por día en la población. Para este índice, se 

consideró (como sugieren estudios previos para la especie: Birkhead y Møller 1992; Lifjeld et 

al. 1997) que el periodo de fertilidad en las hembras está comprendido entre 2 días antes de la 

puesta del primer huevo (día 0 en los análisis) hasta el día en el que la hembra pone el 

penúltimo huevo. 

En los análisis a escala local (a nivel de vecindario) solo se consideraron a los 

individuos coetáneos a la pareja del nido focal (primario o secundario). Para que un individuo 

fuera considerado coetáneo y vecino tuvo que cumplir las siguientes condiciones espacio-

temporales respecto al nido focal: 1) Espacialmente, encontrarse a una distancia menor o igual 

que la distancia máxima para ese año entre un nido primario y secundario. 2) Para aquellos 

individuos que criaron antes que la pareja focal (FP = 0), tener una difFP menor o igual que la 

mayor diferencia entre las hembras primaria y secundaria de un macho polígamo para ese año. 

3) Además, para incluir individuos que criaron más tarde que la pareja focal pero que 

pudieron interactuar con ésta (ya que su periodo de emparejamiento y construcción del nido 

pudo solapar con el periodo previo a la fecha de puesta de la pareja focal), se consideraron 

aquellos individuos con una FP hasta 9 días posterior a la FP de la pareja focal (el intervalo 

medio que va desde la fecha de construcción del nido y apareamiento hasta la FP; Potti 1999; 

ej.: ver Fig. 1).  

 

Análisis estadísticos 

La relación entre el número de casos de poligamia (variable dependiente) y la densidad 

poblacional y sincronía de cría (variables explicativas) fue analizada con modelos lineales 



13 

 

generales (GLM). Para estudiar si la distancia y la difFP entre los nidos primario y secundario 

dependía de la densidad poblacional y la sincronía de cría se utilizaron modelos lineales 

generalizados mixtos (GLMMs, error normal), incluyendo al año como variable aleatoria para 

considerar la heterogeneidad ambiental entre las temporadas de estudio. Los efectos de la 

densidad y la sincronía sobre las variables anteriores (tasa de poligamia, distancia entre nidos 

y difFP) se analizaron independientemente debido a que ambas variables estaban 

inversamente correlacionadas (ver resultados; Fig. 2a). Para estudiar si la densidad y sincronía 

de cría, la distancia y la difFP entre las hembras de un macho polígamo (variables 

dependientes) variaban entre los distintos años de estudio (variable independiente) se 

realizaron modelos lineales generales (GLM). Además, para comprobar si la probabilidad de 

ser polígamo disminuía con la distancia entre nidos, se calculó el total de casos de poligamia 

con respecto al total de parejas de la población en cada intervalo de distancia (Fig. 3). 

Para testar si la edad y las características morfológicas de los machos polígamos y sus 

vecinos diferían, no se usaron GLMMs ya que los grupos de vecinos creados tras el corte 

espacio-temporal siempre incluían un único individuo focal (ej.: un macho polígamo) y varios 

nidos vecinos. Esto impidió el uso de variables aleatorias (necesarias para separar el efecto 

vecindario) al no existir variación en las características analizadas para los individuos focales 

dentro del vecindario. Por ello, se creó una distribución a partir de la diferencia en los valores 

del rasgo analizado (edad, longitud del tarso y ala, superficie de la mancha blanca frontal, % 

de marrón en el dorso y cantidad de blanco en el ala) entre el macho polígamo y sus vecinos 

(ej.: tarso del macho polígamo menos el tarso del vecino 1, tarso del macho polígamo menos 

el tarso del vecino 2, etc.) y se comparó con una distribución al azar (ej.: Fig. 4). Para crear la 

distribución al azar, un individuo fue elegido aleatoriamente como polígamo en cada grupo de 

vecinos y se repitió el proceso anterior. Posteriormente, se comparó si la media (con tests de 
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la t o la U de Mann-Whitney, dependiendo de la distribución normal o no de los datos, 

respectivamente) y la varianza (test de Levene) de la distribución real y la generada al azar 

diferían.  

El éxito reproductor en relación al estatus de cría no se analizó a través de 

distribuciones (ver párrafo anterior) ya que los individuos focales tuvieron algunos vecinos 

con FP muy dispares. Considerando que la FP es uno de los parámetros más importantes del 

éxito reproductor en esta especie (Siikamäki 1998; Lundberg y Alatalo 1992), se compararon 

individuos con FP similares a través de tests de muestras pareadas (t de Student o test de 

Wilcoxon, según la normalidad de las variables) para separar el efecto de la FP y el estatus de 

cría sobre el éxito reproductor. De esta manera, el éxito reproductor de un macho polígamo se 

comparó con el de un macho monógamo vecino elegido al azar entre los que tenían FP similar 

(rango +2 días). Este mismo procedimiento se repitió para comparar el éxito reproductor de 

las hembras SC y primarias con respecto a las monógamas vecinas. También, a través de 

análisis pareados, se comparó el éxito reproductor de las hembras de un mismo macho 

polígamo. A lo largo de las 17 temporadas de cría consideradas en este trabajo, se han 

realizado varios experimentos en la población de estudio (ej.: Potti et al. 1999; Potti y Canal 

2011), por lo que todas las parejas que fueron objeto de algún tipo de manipulación 

experimental fueron eliminadas de los análisis de éxito reproductor.  

Todos los análisis estadísticos se llevaron a cabo con SAS 9.1 (SAS Institute 2004) y 

R 2.12.2 (R- Development Core Team 2014). 

 

 



15 

 

Resultados 

Durante las 17 temporadas de cría estudiadas se detectaron 150 casos de poligamia (85 

con asistencia del macho y 65 sin ella) que representaron, de media, el 6,6% de los episodios 

de cría, siendo 2006 el año con mayor tasa de poligamia observada, 16,1% (22/137) y 1997 y 

2001 el menor (ningún caso registrado). El número total de hembras SC y SS aumentó con los 

años (GLM: χ2
1 = 7,12, P = 0,01 y GLM: χ2

1 = 3,38, P = 0,07, respectivamente), aunque en el 

último caso esta variación fue marginalmente no significativa, probablemente debido al menor 

tamaño muestral.  

 

Efectos de la densidad y la sincronía de cría en la poligamia a nivel poblacional 

El número de parejas totales aumentó con el paso de los años (1995: 114 parejas; 

2013: 151 parejas; GLM: χ2
1 = 14,81, P < 0,001). En cambio, la sincronía, aunque no aumentó 

con los años (GLM: χ2
1 = 0,01 P = 0,98), sí que varió significativamente entre las temporadas 

de cría (χ2
16= 43,38; P < 0,001;  = 35,5%, máx. = 57,7%, mín. = 19,7%). Además, la 

densidad poblacional y la sincronía de cría estuvieron relacionadas inversamente (GLM: χ2
1 = 

3,96, P = 0,05; Fig. 2a). La relación de ambos parámetros con la poligamia fue desigual ya 

que, mientras la densidad de población influyó positivamente sobre el número de hembras 

secundarias (SC: GLM: χ2
1 = 9,70, P = 0,002; SS: GLM: χ2

1 = 5,11, P = 0,024; Fig. 2b), la 

sincronía de cría tendió a disminuir su número (SC: GLM: χ2
1 = 3,06, P = 0,08; SS: GLM: χ2

1 

= 2,68, P = 0,1; Fig. 2c).  

 

 



16 

 

Patrones espacio-temporales de poligamia  

La probabilidad de poligamia decreció con la distancia entre nidos (F1,8 = 12,65; P = 

0,01; R2 = 0,80; Fig. 3). Globalmente, el 85,9% de los nidos secundarios con asistencia (N= 

85) se encontraron a menos de 60 m del primario, con una distancia media entre ellos de 38 

(rango 9-101) m. Además, en el 67,2% de los casos, el nido secundario fue el primer o 

segundo nido más cercano al primario. La distancia entre los nidos primario y secundario 

(Fig. 5) no varió significativamente entre las temporadas de cría (GLM: χ2
14= 8,92, P = 0,83), 

pero sí con el número total de parejas por años (mayor distancia entre nidos cuando la 

densidad fue menor, y viceversa; GLMM: F1,70 = 7,14, P = 0,01). Sin embargo, la sincronía de 

cría no estuvo relacionada con la distancia entre nidos (GLMM: F1,70 = 0,86; P = 0,35). 

Temporalmente, las hembras secundarias criaron, de media, 9 (rango 0-23) días más 

tarde que las primarias, aunque esa diferencia varió entre años (GLM: χ2
14 = 36,98, P < 

0,001). Además, la difFP entre las hembras de un macho polígamo aumentó con la densidad 

(GLMM: F1,74 = 7,02; P = 0,01) y con la menor sincronía (GLMM: F1,74 = 21,44; P < 0,001), 

sin embargo no se vio afectada por la distancia entre nidos (GLMM: F1,74 = 1,22; P = 0,3). El 

90,6% de los casos de poligamia sucedieron durante el periodo fértil, de puesta y/o incubación 

de la hembra primaria, mientras que únicamente el 9,4% ocurrieron cuando los pollos del nido 

primario habían nacido (Fig. 6). Considerando el conjunto de años estudiados, los casos de 

poligamia con asistencia siguieron un patrón bimodal con respecto a la difFP (Fig. 6). Un 

análisis más detallado mostró que los machos polígamos del primer (área gris homogénea) y 

segundo (área rayada) grupo de la figura 6, tuvieron FP significativamente distintas (χ2
1 = 

8,37, P = 0,01), y que esto influyó en la difFP que tuvieron sus hembras primarias y 

secundarias (F1,84 = 30,39, P < 0,001, R2 = 0,27; Fig. 7a). Así, la difFP entre la hembra 

primaria y secundaria fue menor para los machos polígamos más tardíos (o menos tempranos, 
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ya que la probabilidad de poligamia cae con el avance de la estación reproductora [Canal et al. 

2012]; área gris homogénea de la fig. 6) mientras que la difFP fue mayor entre las hembras de 

los machos polígamos tempranos (Fig. 6: área rayada). Además, tanto el número de vecinos 

de los machos polígamos (F1,82 = 21,89, P < 0,001, R2 = 0,21; Fig. 7b) como su rango de FP 

(esto es, la diferencia entre la FP de la vecina más temprana y la más tardía; F1,82 = 23,06, P < 

0,001, R2 = 0,22; Fig. 7c) disminuyeron con el avance de la temporada de cría.  

 

Edad, morfología y éxito reproductor a nivel local 

Los machos polígamos mostraron mayor longitud alar (t = -3,15, df = 139, P = 0,01; 

Fig. 4) y tarsos marginalmente mayores en media (t = -1,71, df = 137, P = 0,09) que sus 

vecinos, no encontrándose significación estadística para el resto de variables medidas (Tabla 

1).  

En cuanto al éxito reproductor, los machos polígamos tuvieron un mayor NP que los 

machos monógamos (= 8,47; test de Wilcoxon, Z = 5,60, P <0,001) pero, sin embargo, 

mostraron una menor tasa de pollos volados (NP/TP; Tabla 2) debido a la mayor mortalidad 

registrada en los nidos secundarios respecto a los nidos monógamos vecinos (test de 

Wilcoxon, Z = 2,72, P = 0,01). Relativo a las hembras, la proporción de reclutas con respecto 

a los pollos volados (Rec/NP) fue mayor en las hembras SC que en las monógamas vecinas 

(Tabla 2). Además, los análisis pareados señalaron que las hembras primarias tuvieron un 

éxito reproductivo mayor que las hembras secundarias del mismo macho para todas las 

variables analizadas (TP, NP, reclutas, NP/TP y Rec/NP; Tabla 2).  
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Discusión 

A pesar de que los machos de esta especie son considerados un ejemplo clásico de 

poligamia politerritorial (Virolainen 1984; Slagsvold y Lifjeld 1988; Nyholm 1984), en 17 

años de estudio, solo 3 de 85 machos bígamos tuvieron sus nidos separados por más de 100 

m. La mayoría de episodios de poligamia (90,6%) se dieron antes de la eclosión de los huevos 

de las hembras primarias, siendo 9 días la diferencia media en fechas de puesta entre la 

hembra primaria y secundaria. Los machos polígamos destacaron sobre los monógamos 

vecinos por su mayor tamaño y mayor número de pollos volados, pudiendo denotar una 

mayor calidad individual de los machos polígamos. El éxito reproductor de las hembras 

secundarias fue, en general, menor que el de las hembras primarias del mismo macho pero, sin 

embargo, mostraron una mayor tasa de pollos reclutados que las monógamas vecinas. Este 

último resultado contrasta con un estudio previo en otra población de papamoscas cerrojillo 

(Alemania: Huk y Winkel 2006) y sugiere que las hembras secundarias podrían estar 

compensando una posible disminución de asistencia del macho polígamo (frecuentemente 

observada en la especie, Lifjeld et al. 1998) con un mayor esfuerzo reproductor.  

En general, los resultados indican que el número de hembras secundarias se vio 

favorecido por la mayor densidad de población y, marginalmente, por la menor sincronía de 

cría (de acuerdo con el modelo de Shuster y Wade 2003; Fig. 2b, c). Ambos parámetros están 

estrechamente relacionados con la tasa de encuentro entre individuos (Birkhead 1978), y sus 

consecuencias sobre las oportunidades de emparejamiento han sido ampliamente estudiadas, 

sobre todo, en el contexto de la paternidad extra pareja (ej.: Richardson y Burke 2001; 

Lindstedt et al. 2007). De forma análoga a lo que sucede en la paternidad extra pareja, un 

aumento de densidad podría haber favorecido la tasa de poligamia al aumentar el número de 

hembras accesibles. Sin embargo, un buen número de estudios sugieren que una alta densidad 
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también podría producir el efecto contrario si al incrementarse el número de individuos en la 

población, aumenta la competencia entre ellos por un lugar de nidificación (Gustafsson 1988), 

por una pareja (Liker y Székely 1997) y/o por el propio alimento (Lundberg y Alatalo 1992). 

Respecto a la sincronía de cría, altas tasas podrían favorecer el encuentro entre machos y 

hembras fértiles produciéndose un aumento en la tasa de poligamia. Sin embargo, en esta 

población, debido a la existencia de paternidad extra pareja (Canal et al. 2012), los machos se 

enfrentan al compromiso de ganar paternidad en otros nidos, a la vez que tratan de asegurar la 

suya en el nido social. Así, si los machos custodian a la pareja social durante su periodo de 

fertilidad e intentan convertirse en polígamos después de ello, como parece que sucede en la 

población estudiada (ver párrafo siguiente), una alta sincronía podría haber reducido las 

oportunidades de apareamiento polígamo (Hasselquist y Bensch 1991; Kokko y Morrell 

2005).  

Densidad y sincronía de cría tuvieron un papel importante no solo en la incidencia de 

la poligamia a nivel poblacional, sino también en la distribución de las diferencias de fechas 

de puesta a nivel individual (entre las hembras de un macho polígamo; Fig. 6). Así, las 

hembras de los machos polígamos tardíos presentaron menor diferencia en sus fechas de 

puesta que las hembras de los machos polígamos tempranos (Fig. 6 y 7a). Estas diferencias 

parece que estuvieron determinadas por la disponibilidad y el rango de fechas de puesta de las 

hembras vecinas (Fig. 7b, c), ya que mientras los machos polígamos tardíos tuvieron acceso a 

pocas hembras (y con bajo rango en sus fechas de puesta), los polígamos tempranos tuvieron 

un mayor número de hembras fértiles en su vecindad (y con un amplio rango en sus fechas de 

puesta; Fig. 7b, c). Un mayor número de hembras fértiles en el vecindario podría haber 

favorecido una mayor agresividad entre ellas con el fin de monopolizar a la pareja (ej.: 

carbonero común Parus major, Slagsvold 1993; avefría europea Vanellus vanellus, Liker y 
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Székely 1997) y/o incrementado la competencia intrasexual (entre machos) por acceder a 

hembras fértiles, dificultando los apareamientos polígamos e incrementándose la diferencia de 

fechas de puesta entre las hembras de un macho polígamo (Fig. 6 y 7a). Alternativamente, el 

hecho de que la mayoría de casos de poligamia se dieran durante el periodo de puesta e 

incubación de la hembra primaria, sugiere que los machos polígamos tempranos podrían estar 

retrasando la búsqueda de cópulas adicionales hasta el momento en el que la hembra primaria 

deja de ser fértil (como sucede en el contexto de la paternidad extra pareja, Canal et al. 2012). 

Esta estrategia contribuiría a asegurar, por un lado, la paternidad en el nido primario y, por 

otro, podría favorecer el éxito de cría en ambos nidos (una mayor diferencia en fechas de 

puesta permitiría repartir el cuidado parental entre ambos nidos y evitar las consecuencias 

negativas de los periodos largos sin asistencia sobre los pollos de corta edad; Magrath y 

Komdeur 2003). Por otro lado, el hecho de que la distancia entre nidos no estuviera 

relacionada con la diferencia en fechas de puesta entre hembras sugiere que los machos 

polígamos no intentaron esconder su estatus reproductor (en contra de lo predicho por la 

Hipótesis del engaño; Alatalo et al. 1981) y/o que las hembras de la población estudiada no 

muestran niveles de agresividad suficientes para evitar que su pareja se empareje nuevamente 

en un territorio cercano al nido primario (Breiehagen y Slagsvold 1988). 

La edad y/o las características morfológicas de los individuos han sido asociadas 

frecuentemente con la elección de pareja (Andersson 1994; Forslund y Pärt 1995). En esta 

población, los machos polígamos fueron de mayor tamaño (mayor longitud alar y tarso 

marginalmente mayor) que sus vecinos. Estudios previos en ésta (Sirkiä y Laaksonen 2009) y 

otras especies (ej.: el gorrión melódico Melospiza melodia, Arcese y Smith 1985; o la 

golondrina bicolor Tachycineta bicolor, Lessard et al. 2014) sugieren que los machos de 

mayor tamaño pueden tener una mayor habilidad para competir con otros por los mejores 
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territorios (competencia intrasexual: Emlen y Wrege 2004) y/o verse favorecidos durante el 

apareamiento tanto a nivel social (Payne 1984) como al conseguir parejas extra (Canal et al. 

2011b). Esto, además, podría explicar por qué la mayoría de los nidos secundarios se 

encontraron a menos de 60 m del primario: el mayor tamaño de los machos polígamos podría 

constituir el mecanismo proximal subyacente mediante el cual estos individuos consiguen 

mantener una cavidad adicional cercana a su nido primario y, por tanto, disponible para 

ulteriores apareamientos. Sin embargo, está hipótesis necesitaría corroboración experimental.  

Los efectos de la poligamia sobre el éxito reproductor anual de los individuos variaron 

en función del sexo considerado. Por un lado, los machos polígamos tuvieron un mayor 

número de volantones que los monógamos vecinos, un aspecto que apoya la idea de que la 

poligamia es una estrategia beneficiosa para el sexo masculino (Lubjuhn et al. 2000, Vedder 

et al. 2011). Sin embargo, los costes derivados del mayor éxito reproductor (ej.: inversión 

parental, Santos et al. Nakagawa 2012) y/o de la competencia intraespecífica para obtener 

territorios y hembras adicionales, podrían repercutir en la supervivencia y/o en el éxito 

reproductor futuro de los individuos. De esta manera, por ejemplo, podría darse la paradoja de 

que ser polígamo (mayor éxito reproductor anual pero menor longevidad) fuera peor 

estrategia vital que ser monógamo (menor éxito reproductor anual pero mayor longevidad; 

Liker y Székely 2005). En cuanto al éxito reproductor en hembras, éste varió en función del 

estatus: 1) Las hembras primarias tuvieron mayor éxito reproductor que las secundarias con 

asistencia (SC) debido a la distinta ayuda prestada por el macho en ambos nidos, como ha 

sido considerado en varios estudios en esta especie (Alatalo et al. 1981; revisado en Lundberg 

y Alatalo 1992; Huk y Winkel 2006). 2) Sin embargo, las hembras SC mostraron mayor tasa 

de pollos reclutados que las monógamas vecinas, lo que sugiere que las hembras SC fueron de 

mayor calidad y/o realizaron mayor inversión reproductora que las monógamas vecinas para 
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compensar una posible disminución de cuidado parental del macho polígamo. 3) Por último, 

las hembras primarias no se diferenciaron de las monógamas vecinas en ningún parámetro de 

éxito reproductor. La falta de consistencia en los análisis de éxito reproductor en relación al 

estatus de cría en hembras, podría deberse a la distinta fenología de los grupos analizados (las 

hembras secundarias y sus vecinas, en general, son más tardías que las hembras primarias y 

sus vecinas; Canal et al. 2011a), ya que en ésta (Canal et al. 2011a) y en otras especies 

migratorias (Lozano et al. 1996; Møller et al. 2003), la fecha de puesta es uno de los mayores 

determinantes de la eficacia biológica (ej.: el alimento decae con el avance de la estación; 

Siikamäki 1998). 

En resumen, la poligamia tiene la capacidad de incrementar la eficacia biológica de los 

machos y, a su vez, promueve la selección sexual sobre los rasgos masculinos que predicen la 

probabilidad de ser polígamo. Estos resultados proporcionan un enfoque alternativo a los 

trabajos de poligamia en esta especie, ya que destacan la importancia de los análisis a nivel 

local para ofrecer una aproximación de los factores ecológicos y/o morfológicos que operan 

en la poligamia social. No obstante, trabajos futuros deberían explorar, a largo plazo, los 

costes de la poligamia (su influencia en el éxito reproductor y/o en supervivencia) en los 

individuos implicados en este fenómeno y en su descendencia y, además, profundizar en los 

mecanismos adaptativos que subyacen a este sistema de apareamiento. 
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Tabla 1: Comparación de la media y varianza (test Levene) de las distribuciones real y la 

generada al azar obtenidas a partir de la diferencia en los valores del rasgo analizado (rasgo 

macho focal – media del rasgo de los machos vecinos).  

Media (DS) df t-valor/Z* F P P (Levene) 

 
Real Azar 

Edad real* 0,18 ±1,45 -0,14 ±1,28 143 -1,71 0,13 0,09 0.72 

Longitud alar 0,73 ±1,99 
 

-0,26 ±1,72 
 

139 -3,15 2,20 0,01 0.14 

Longitud tarso 0,12 ±0,62 -0,06 ±0,63 137 -1,71 0,01 0,09 0.94 

Superficie mancha frontal -1,85 ±18,18 0,21 ±19,0 135 0,65 0,09 0,52 0,77 

Blanco ala* -0,24 ±1,05 -0,002 ±1,05 117 1,16 0,05 0,24 0.82 

%Marrón en dorso* 1,18 ±22,80 
 

-1,42 ±21,20 131 -0,05 0,24 0,96 0,62 

 

* Variables con distribución no normal, analizadas con el test de la U de Mann-Whitney. 
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Tabla 2: Comparaciones pareadas (test de Wilcoxon) de éxito reproductor (tamaño de puesta, 

número de pollos, tasa de pollos volados, reclutas y tasa de pollos reclutados) en relación al 

estatus reproductor de los individuos con fecha de puesta similar (± 2 días).  

Monogamia Poligamia 

Hembras Media (DS) Z P 

Monógama-Primaria 
        Tamaño de puesta (TP) 5,49 ±0,74 5,55 ±0,82 0,43 0,66 

Número de volantones (NP) 
 

4,88 ±1,28 
 

4,71 ±1,26 
 

0,85 0,39 

NP/TP 0,88 ±0,19 0,85 ±0,21 0,76 0,45 

Reclutas(Rec) 0,57 ±0,74 0,76 ±0,92 0,85 0,39 

Rec/NP 0,12 ±0,17 0,16 ±0,18 0,99 0,32 

Monógama- Secundaria 
        

Tamaño de puesta (TP) 5,42 ±0,75 5,33 ±0,70 0,68 0,49 

Número de volantones (NP) 4,67 ±1,39 4,03 ±1,45 1,85 0,06 

NP/TP 
 

0,86 ±0,21 
 

0,76 ±0,27 
 

1,80 0,07 

Reclutas(Rec) 
 

0,58 ±0,85 
 

0,96 ±1,14 
 

2,24 0,02 

Rec/NP 0,12 ±0,17 0,22 ±0,27 2,26 0,02 

Machos                 

Monógamo-Polígamo 

Tamaño de puesta (TP) 
 

5,49 ±0,73 
 

10,75 ±1,18 
 

6,09  < 0,001 

Número de volantones (NP) 
 

4,87 ±1,28 
 

8,47 ±2,41 
 

5,60   < 0,001 

NP/TP 0,88 ±0,19 0,79 ±0,21 2,50 0,01 

Reclutas(Rec) 0,57 ±0,73 0,96 ±1,02 1,91 0,06 

Rec/NP 
 

0,12 ±0,17 
 

0,11 ±0,12 
 

0,10 0,91 
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Figura 1: Ejemplo del criterio seguido en los análisis a escala local para definir el vecindario 

de los individuos (macho, hembra primaria y secundaria) involucrados en un evento de 

poligamia. El área gris engloba la máxima diferencia anual en fecha de puesta y espacio entre 

las dos hembras de un macho polígamo (17 días y 97 metros para el año del ejemplo 

propuesto), incluyendo a las parejas vecinas  con FP (círculos rojos) previa a la FP del 

individuo focal (X = 0). El área rayada incluye las parejas vecinas con FP (círculos rojos)  

posterior al nido focal pero cuya fase de emparejamiento y construcción del nido (media 

poblacional= 9 días) pudo solapar con el periodo previo a la FP de la pareja focal (X = 0).  
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Figura 2: (A) Tendencia (regresión lineal) de la sincronía de cría con respecto a la densidad 

de población. (B) Variación del número de casos de poligamia (hembras SC + SS) con 

respecto a  la densidad de población y (C) a la sincronía de cría. 
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Figura 3: Probabilidad (círculos y eje derecha) y número de casos de poligamia (barras y eje 

izquierda) en relación a la distancia entre los nidos de los machos polígamos (codificados por 

tramos de 30m, la distancia media poblacional). La probabilidad de poligamia fue calculada 

como el número de casos de poligamia / número de parejas totales, en cada intervalo de 

distancia.  
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Figura 4: Distribución real y generada al azar de las diferencias de valores de la longitud del 

ala del macho focal respecto a sus vecinos. Valores mayores que 0 indican que el macho focal 

(macho polígamo) tuvo una longitud de ala mayor que sus vecinos. 
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Figura 5: Distribución espacial de los casos de poligamia (nido primario con respecto al 

secundario: círculos rojos) en 2005 y 2007 (los dos años con mayor número de casos 

registrados). Los círculos grises indican los nidos vecinos coetáneos respecto al nido 

secundario y los círculos blancos aquellos nidos que se encontraban espacialmente dentro del 

vecindario pero que no fueron coetáneos al nido secundario.  
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Figura 6: Número de casos de poligamia (barras) de acuerdo a las diferencias de fechas de 

puesta entre los nidos primario y secundario (FP = 0). Los casos de poligamia incluidos en el 

área gris homogénea corresponden a los machos polígamos tardíos y los incluidos en el área 

rayada pertenecen a machos polígamos tempranos.  
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Figura 7: (A) Relación entre la diferencia de fechas de puesta y la fecha de puesta estándar de 

la población (FPst). (B) Número y (C) rango de diferencia de fechas de puesta de las hembras 

vecinas en relación a la FPst de la población. 
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