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Resumen

Los pardsitos son una importante fuerza ecoldgica y evolutiva, ya que extraen recursos de sus
huéspedes y disminuyen su aptitud. Por ello, comprender la coevoluciéon de los pardsitos y sus
huéspedes es un tema central de la ecologia evolutiva. En este trabajo se emplea una base de
datos recopilados durante 21 afios (temporadas reproductivas) de una poblacion de
papamoscas cerrojillo (Ficedula Hypoleuca), un pequefio ave paseriforme que cria en cajas
nido. El objetivo es estudiar el efecto de la presencia/ausencia y abundancia de ectoparésitos
en el nido (Protocalliphora azurea) en la eficacia bioldgica del papamoscas, medida como el
numero y peso de volantones a los 13 dias de edad. Encontramos que el éxito reproductor de
los individuos se vio afectado por una interaccién entre la presencia de ectoparasitos y la fecha
de puesta, asi como por la interaccién entre la presencia de pupas y la edad de los padres. En
concreto, en nidos parasitados, al aumentar la fecha de puesta y la edad de los padres,
disminuia el nimero de volantones sobrevivientes respecto a los nidos no parasitados. Sin
embargo, la presencia de ectoparasitos no afectdé al peso de los volantones. Cuando
estudiamos la intensidad de parasitacion, el nimero y peso de los pollos se vio afectado por
la interaccidn entre el nimero de pupas y la fecha de puesta y entre el nimero de pupasy la
edad de los padres. En nidos muy parasitados, al aumentar la fecha de puesta disminuy¢ el
numero y peso de los volantones y al aumentar la edad de los padres disminuyé el nimero de
volantones, mientras que esos efectos no fueron tan marcados al principio de la temporada o
con padres jovenes. Dado que la presencia y/o abundancia de ectoparasitos influenciaron el
numero de volantones y/o su peso, futuros trabajos deberian estudiar el efecto a largo plazo
(durante la vida adulta) que implica la presencia y abundancia de ectoparasitos en las primeras
etapas de vida.

Palabras clave: Ficedula hypoleuca; interaccion ecparasito-hospedador; eficacia reproductiva;
Protocalliphora azurea
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Abstract

Parasites are a crucial ecological and evolutionary force, as they extract resources from their
hosts and decrease their fitness. Understanding the co-evolution of parasites and their hosts
is therefore a central issue in evolutionary ecology. Here, we used a database collected
during 21 years (breeding seasons) from a nest-box breeding population of pied flycatchers
(Ficedula hypoleuca), a small passerine bird. The aim of this work is to study the effect of the
presence/absence and abundance of nest ectoparasites (Protocalliphora azurea) on the
fitness of flycatchers, measured as the number and weight of fledglings at 13 days of age,
just before fledging. We found that the reproductive success of individuals was affected by
an interaction between the presence of ectoparasites and laying date, as well as by the
interaction between the presence of larval and parental age. In particular, in parasitized
nests, as the laying date and age of the parents increased, the number of surviving fledglings
decreased. However, the presence of ectoparasites did not affect the weight of fledglings.
When the intensity of parasitism was analyzed, we found that the number and weight of
fledglings was affected by interactions between the number of P. azurea pupae and laying
date and between the number of pupae and the age of the parents: as the laying date
increased, the number and weight of fledglings decreased and as the age of the parents
increased, the number of fledglings decreased (in heavily parasitized nests). Since the
presence and/or abundance of ectoparasites influenced the number and/or weight of
fledglings, future work should study the long-term effect (during adulthood) of the presence
and abundance of ectoparasites in the early life stages.

Keywords: Ficedula hypoleuca; ecparasite-host interaction; reproductive success; Protocalliphora
azurea
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INTRODUCCION

El parasitismo es la relacidon que se establece entre dos organismos de diferente especie en la
que uno de ellos (parasito) vive a expensas del otro organismo (huésped) (Oresanz, 2017). Los
parasitos forman parte de una gran fuerza evolutiva, ya que suelen tener fuertes implicaciones
en la eficacia bioldgica del hospedador. Por un lado, la seleccion natural favorece la
supervivencia de aquellas especies que son capaces de subsistir a costa del huésped sin
causarle dafios demasiado graves (Neghme & Silva, 1971). Por otra parte, el hospedador
desarrollard estrategias adaptativas contra los pardsitos que dependeran, entre otros
aspectos, de los distintos factores bidticos y abidticos que constituyan el medio y que tendran
repercusiones tanto en la eficacia bioldgica de los hospedadores como en la productividad y
viabilidad de las poblaciones de las que forman parte. Asi, entender la coevolucién parésitos-

hospedador es un tema central en ecologia evolutiva (Sanchez, 2005).

Existen diferentes organismos que pueden actuar como ectopardsitos o endoparasitos
dependiendo de la especie o de la fase en su ciclo de vida en la que se encuentren. Los
ectoparasitos son organismos que habitan en la superficie de numerosos hospedadores,
obteniendo parte de los recursos que estos necesitan. Pueden provocar diferentes dafios,
como el consumo de sangre o tejidos, también respuestas inmunitarias muy elevadas,
infecciones de mordeduras o transmisiéon de enfermedades que finalmente reducen el éxito

reproductivo del individuo y su supervivencia (Mgller, 1994).

En aves, al igual que en otros taxones, los ectoparasitos constituyen una presion selectiva muy
importante. A partir de las interacciones entre parasito-hospedador se ejercen presiones que
finalmente alteran distintas fases del ciclo de vida de los hospedadores (Price, 1980). Diversos
estudios han demostrado el efecto negativo de diferentes grupos de ectoparasitos en el
tamaio de puesta (Mgller, 1990; de Lope et al., 1993), tamaiio de las crias (Shields & Crok,
1987; Mgller, 1990; de Lope et al. 1993; Merino & Potti, 1995), crecimiento de la descendencia
(Richner et al. 1993; Eeva et al. 1994; Allander, 1998; Weddle, 2000) o en la supervivencia de
los polluelos (Shields & Crook, 1987). Por otro lado, dado que los ectoparasitos de las aves son
principalmente insectos, las condiciones ambientales abidticas como la temperatura y la
humedad pueden afectar significativamente las dinamicas poblacionales de ectoparasitos vy,
por tanto, las interacciones parasito-hospedador (Mennerat et al., 2019; Castafio-Vazquez et

al.,, 2018; Garcia del Rio et al., 2020; Antoniazzi et al. 2011). Asi, en varias especies
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paseriformes, se ha visto que la abundancia de ciertos ectoparasitos es menor en primaveras
frias y lluviosas (Merino & Potti, 1996; Dawson et al., 2005; Castafio-Vazquez & Merino, 2022),
mientras que aumenta con temperatura célidas (Pavel et al., 2008; Castafo-Vazquez et al.,
2018). No es de extrafiar, por tanto, que el aumento de la temperatura global y de la
variabilidad en las precipitaciones causado por el cambio global estén alterando la

prevalencia, abundancia y distribucién de parasitos (Garcia del Rio et. al, 2020).

Las larvas de Protocalliphora azurea son un ectopardsito comin en los nidos de aves
(REFERENCIA). Son parasitos obligados que viven a expensas de la sangre de los pollos, y, a
pesar de que durante mucho tiempo se ha cuestionado el verdadero efecto que podian causar
estas larvas en la eficacia bioldgica de los hospedadores, en los ultimos afios, diversos trabajos
han demostrado las consecuencias negativas que P. azurea acarrea en la salud y supervivencia
de los hospedadores, el tamafio de puesta de las nidadas o en la condicion fisica de los
polluelos parasitados (Merino & Potti, 1996). En Europa, estos parasitos se han registrado en
varias especies, incluyendo carboneros, herrerillos o papamoscas (Hurtrez-Boussées et al.

1997, 1998; Eeva et al. 1994; Merino & Potti, 1995).

En este trabajo se estudiard el efecto de la presencia/ausencia y de la abundancia de las larvas
hematdfaga (en adelante, pupas) de la mosca P. azurea en el éxito reproductor del
papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca), una especie de ave paseriforme de la familia
Muscicapidae. Para ello se han planteado una serie de objetivos que determinardn en qué
medida la eficacia bioldgica de los papamoscas, medida mediante el conteo del nimero de
volantones, o indirectamente, midiendo el peso de estos, se ve influenciada negativamente

por la presencia y abundancia de ectopardsitos sobre sus nidos.

OBIJETIVOS

1. Analizar como afecta la presencia/ausencia de ectoparasitos en el nimero de
volantones.

2. Analizar codmo afecta la presencia/ausencia de ectoparasitos en el peso de los pollos

3. Analizar cdmo afecta la abundancia de ectoparasitos en el nimero de volantones.

4. Analizar cémo afecta la abundancia de ectoparasitos en el peso de los pollos
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MATERIALES Y METODOS

Especie y método de estudio

El papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca) es un paseriforme migratorio de pequefio
tamafio (11-13g) que se reproduce en bosques templados de Europa y que, durante el
invierno, migra hacia Africa occidental (Lundberg & Alatalo, 1992). Construye su nido en
agujero naturales, aunque muestra una gran preferencia por cajas nido (Potti, 1998). Durante
la época de reproduccidn, la especie muestra dimorfismo sexual. Los machos tienen el
plumaje dorsal negro y ventral blanco, con una gran mancha blanca en la frente, mientras que

las hembras son mas apagadas en su plumaje dorsal, que varia entre el marrén vy gris.

Este estudio se basa en datos tomados durante 21 afios, entre 1998 y 2018, en una poblacién
de papamoscas cerrojillo que cria en cajas nido. La poblacién de estudio esta situada en La
Hiruela, en la Sierra Norte de Madrid (aprox. 412 4’ 42”’N, 32 25’ 55”’W). La zona de estudio y
los métodos de campo aparecen descritos en detalle en Canal et al 2012; Camacho et al. 2013.
Brevemente, las cajas nido en las que se reproducen las aves se encuentran distribuidas entre
dos habitats. En primer lugar, un bosque maduro caducifolio muy heterogéneo y
estructuralmente complejo de 9,3 ha poblado por Quercus pyrenaica, con una densidad media
de 460 arboles/ha. Esta zona dejé de explotarse hace mas de 50 afios, lo que dio lugar a la
evolucién de una gran cubierta vegetal y un sotobosque, formado por Erica arbdrea, Cistus
laurifolius y Crataegus monogyna (0,5-3 m de altura, cobertura media 80%). En segundo lugar,
una plantacion de coniferas mas homogénea de 4,8 ha dominada por Pinus sylvestris, con una
densidad media de 200 arboles/hay, de forma dispersa, arboles de Cupressus arizénica y Pinus
pinaster. Ambas zonas de estudio estan separadas por 1,3 Km, la distancia promedio entre las
cajas nido es de 30 m y todas las cajas tienen las mismas dimensiones (agujero de entrada: 35

mm; area basal de la caja: 16, 8 cm?).

De forma resumida, las cajas nido fueron revisadas periddicamente durante la temporada de
reproduccién, que va desde finales de abril, con la llegada de los primeros machos tras la
migracion primaveral, hasta principios de julio, cuando los ultimos volantones abandonan los
nidos. Esto permitié determinar diferentes parametros como la fecha de puesta, el tamafio de

puesta (normalmente entre 5-7 huevos), la fecha de eclosiéon y el nUmero de volantones.
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Los adultos fueron capturados mientras incubaban (hembras) o mientras alimentaban a los
pollos (ambos sexos), mediante el uso de trampas colocadas en las cajas nido (Friedman et al.,
2008). Todos los adultos fueron marcados con una anilla con un cédigo alfanumérico Unico,
se les midié la masa corporal (+ 0,1 g) y la longitud del tarso (+ 0,05 mm), como indicador del
tamafio corporal (Senar & Pascual, 1997), asi como el tamafio de la mancha blanca frontal y
alar. La edad exacta de muchos individuos reproductores (aprox. 53%) se conocia debido a
que habian nacido en cajas nidos. En el caso de aves no anilladas previamente, la edad se
estimé (1 afio de edad o mayor) en base a las caracteristicas del plumaje (Potti & Montalvo,

1991)

Los pollos volantones fueron anillados, pesados y su tarso medido a los 13 dias de edad, antes
de que empiecen a abandonar el nido (14-16 dias de edad). La carga de ectoparasitos en el
nido se midid una vez todos los pollos habian abandonado el nido (Merino y Potti, 1995). Para
ello, se desmantelaron los nidos y se examinaron para cuantificar el nimero de pupas de
mosca azul (P. azurea). La prevalencia de la infestacion se calculé como el nimero de nidos
con presencia de ectopardsitos con relaciéon al numero de nidos totales ocupados en la
poblacién en cada afo. La intensidad de la infeccion se obtuvo tras cuantificar las pupas

presentes en cada uno de los nidos.

Anglisis estadisticos
1. Efecto de la presencia de ectoparasitos en el éxito reproductor de los individuos

Para determinar si la presencia de ectopardasitos en el nido afectaba al éxito reproductivo de
los adultos, medido como numero de pollos volantones, corrimos un modelo lineal mixto
generalizado, GLMM (distribucidon binomial). Como variable dependiente se incluyé una
variable bivariada, que definia el éxito/fracaso del evento reproductivo, constituida por el
numero de pollos supervivientes (nimero de pollos volantones) respecto a los muertos
(calculado como el nimero de huevos eclosionados menos el numero de pollos volantones) a
los 13 dias de edad. Como variables independientes se incluyeron la presencia de pupas en el
nido (factor de dos niveles: presencia/ausencia), la fecha de puesta, la edad de los padres
(tanto del macho como de la hembra) y el habitat, asi como las interacciones dobles entre la
presencia de pupas, la fecha de puesta y la edad de los padres. La fecha de puesta se incluyd
en los modelos al ser un factor determinante en el éxito reproductivo de la especie (Lundberg

& Alatalo 1992; Potti et al. 2002). La edad de los padres se incluyd para testar las diferencias
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en la cantidad de volantones relacionadas con la edad descritas en esta y otras especies
(Lundberg & Alatalo, 1992; Nol & Smith, 1987). El habitat se incluyd para controlar las posibles
diferencias en el nimero de volantones entre ambos habitats y por la diferencia en el éxito
medio que los individuos tienen entre los dos hdbitats. La interaccidn entre la presencia de
pupas y la fecha de puesta se incluyd para determinar si el posible efecto de tener pupas
cambia a lo largo de la temporada de cria. La interaccidn entre la presencia de pupas y la edad
de los padres se incluyé para analizar si el nimero de volantones difiere en nidos parasitados
en funcién de la edad de los padres. Como variables aleatorias se incluyeron el afio, asi como
las identidades del macho y la de la hembra, ya que muchos individuos crian durante varios
afios en la poblacién y, por tanto, aparecen mas de una vez en la base de datos (Martinez et
al., 2022). El afio se incluyé como variable aleatoria para tener en cuenta la no independencia

de las muestras del mismo afio y la variacién de esta entre afios (Evans & Gustafsson, 2017).
2. Efecto de la presencia de ectoparasitos en el peso de los pollos

Para analizar si la presencia de ectoparasitos en el nido tiene efectos negativos en el peso de
los volantones se corrié un modelo lineal mixto, LMM (distribucién normal). Como variable
dependiente se usé el peso de los pollos a los 13 dias de edad, mientras que como variables
independientes se incluyeron la longitud del tarso de los volantones (para controlar por su
efecto en el peso), el habitat, la fecha de puesta y la presencia de pupas en el nido (factor de
dos niveles: presencia/ausencia). Ademas, se volvieron a incluir las interacciones dobles entre
la presencia de pupas, la edad de los padres y la fecha de puesta. Como variable aleatoria se

empled el aiio de reproduccidn y la identidad de la caja nido.

3. Efecto de la intensidad de parasitacion en el éxito reproductor de los individuos

y en el peso de los pollos

Para analizar el efecto de la intensidad de ectoparasitos tanto en el éxito reproductivo de los
adultos como en el peso de los pollos, se corrieron modelos similares a los descritos
anteriormente. La Unica diferencia es que en lugar de incluir la presencia/ausencia de
ectoparasitos en el nido (var. cualitativa), se incluyé el nimero de ectoparasitos en el nido
(var. cuantitativa). El resto de variables independientes y aleatorias fueron las mismas que en
los modelos anteriores, asi como las interacciones dobles entre el nUmero de ectoparasitos,

la fecha de puesta y la edad de los padres.
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Todos los nidos involucrados en experimentos (ej. intercambios de huevos entre nidos) fueron
excluidos de los analisis de este trabajo. Antes de interpretar los resultados se realizaron
analisis de diagndstico para evitar obtener conclusiones basadas en artefactos estadisticos
(ej., se observo la distribucidn de los datos, los residuos de los modelos, presencia de outliers
o la multicolinealidad (Zuur et al., 2009; Loy & Hofmann, 2014). En base a esos analisis, el
nimero de pupas en el nido se transformd logaritmicamente. Después de esta
transformacidn, los andlisis de diagndstico no mostraron desviaciones aparentes de los

supuestos de los modelos lineales.

Todos los analisis estadisticos se realizaron en R.3.6.2 (R Core Team, 2019). Para correr los
modelos lineales, se usé el paquete Ime4 (Bates et. al. 2015) y ImerTest (Bates et al., 2011). La
significacion de los efectos fijos en los modelos se calculé utilizando la funciéon Anova (car
package (Fox & Weisberg, 2011). Para el diagndstico del modelo se utilizé el paquete DHARMa
(Bates et al., 2011) y funciones de la libreria car (Bates et al., 2011). Para obtener los graficos
de correlaciones se empled la libreria arm (Bates et al., 2011). Para realizar los gréficos se

usaron las librerias sjPlot (Bates et al., 2011) y ggplot2 (Bates et al., 2011).

RESULTADOS Y DISCUSION
1. Efecto de la presencia/ausencia de ectoparasitos en el nimero de pollos volados

El éxito reproductor de los individuos se vio afectado por una interaccion entre la presencia
de ectoparasitos y la fecha de puesta (Tabla 1). En particular, el éxito reproductor fue menor
en nidos tardios con pupas que en los tempranos (/lustracion 1). En las aves que se reproducen
en zonas templadas, las condiciones para criar empeoran a lo largo de la temporada de cria,
principalmente, debido a la escasez de alimento (Siikamaki, 1998; Verhulst & Nilsson, 2008).
Posiblemente, por ello, la presencia de pupas tuvo un mayor impacto en nidos tardios que en
nidos tempranos. Es posible que la calidad del territorio también este contribuyendo al efecto
de la interaccién entre la fecha de cria y presencia de ectoparasitos en el éxito reproductor los
individuos, ya que los individuos que llegan temprano a la zona de cria tras la migracion suelen
adquirir los territorios de mayor calidad (Potti & Montalvo, 1991; Lundberg & Alatalo, 1992;
Kokko, 1999; Smith & Moore, 2005).
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El éxito reproductor de los adultos también estuvo influenciado por la interaccion entre la
presencia de pupas y la edad de la hembra (Tabla 1). En ausencia de pupas, el éxito
reproductivo de las hembras jévenes fue menor que el de las adultas (con mas de 2 afios). Sin
embargo, en presencia de pupas, el éxito reproductivo de las hembras jovenes fue mayor que
el de hembras adultas (/lustracidn 2). Estos resultados pueden deberse a las diferencias en el
conocimiento del territorio que tienen las hembras jovenes y adultas. Por ejemplo, las
hembras adultas, al haber criado previamente en la zona de estudio, tendrian un mayor
conocimiento del drea y experiencia (ej. facilidad para localizar alimento), lo que se traduciria
en un mayor éxito respecto a las hembras jévenes cuando los nidos no estan parasitados. Sin
embargo, las hembras jévenes con ectoparasitos en el nido podrian estar realizando una
mayor inversion reproductiva actual (ej. mayor tasa de ceba) para compensar los efectos
negativos de los ectoparasitos, obteniendo asi un mayor éxito reproductivo que hembras
adultas con ectoparasitos en el nido (Ruiz de Castafieda et.al, 2009). Si ese fuera el caso, seria
esperable que las hembras jovenes con pupas en el nido sufrieran costes en forma de una

menor supervivencia o éxito reproductivo futuro.

Entre el resto de variables, el habitat no influyo en el éxito reproductivo de los individuos,
mientas que la edad del macho tuvo un efecto positivo en éste, de forma que cuanto mayor
es la edad de este, mayor es el numero de pollos volados (Tabla 1). Nuevamente, esto sugiere
que los individuos adultos tienen mas experiencia en tareas relacionadas con el cuidado
parental (obtencién de alimento, defensa del nido) y/o estdn en mejor condicién corporal y,

por lo tanto, tienen un mayor éxito reproductivo.

Tabla 1. Relacion entre la presencia de ectopardsitos en el nido y el éxito reproductor de los
individuos, medido como numero de volantones vivos/muertos a los 13 dias de edad. Las
variables significativas aparecen resaltadas en negrita. Ver el texto principal para mds

detalles.
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Estimador | Error estandar | Valor z | Pr (>|z])
Intercepto 0,825 0,511 1,614 0,106
Habitat 2 -0,128 0,098 -1,304 | 0,192
Presencia de pupas 2,049 0,716 2,859 0,004
Fecha de puesta -0,013 0,009 -1,391 | 0,164
Edad del macho 0,549 0,172 3,178 | 0,001
Edad de la hembra 0,127 0,147 0,866 0,386
Presencia de pupas x fecha de puesta 0,025 0,012 -2,046 | 0,041
Presencia de pupas x edad del macho -0,196 0,249 -0,788 | 0,430
Presencia de pupas x edad de la hembra| -0,537 0,231 -2,327 | 0,019

llustracidn 1. Efecto de la fecha de puesta y presencia de ectopardsitos en el éxito reproductor

de los individuos, medido como nimero de volantones vivos/muertos a los 13 dias de edad.
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llustracion 2. Efecto de la edad de la madre y presencia de ectopardsitos en el éxito reproductor

de los individuos, medido como numero de volantones vivos/muertos a los 13 dias de edad.
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2. Efecto de la presencia/ausencia de ectoparasitos en el peso de los pollos

La presencia de ectoparasitos no afectd al peso de los volantones (Tabla 2); este resultado
indica que, una vez filtrado por la mortalidad causada por los ectoparasitos, aquellos pollos
que sobreviven pesan lo mismo entre si, ya que los efectos inducidos por ectoparasitos
pueden ser amortiguados por factores como la calidad y el esfuerzo de los padres (Moller &
Saino, 1994; Merino et al. 1996). La nutricion del huésped juega un papel fundamental en los
efectos de algunos ectoparasitos (de Lope et al. 1993; Ullrey, 1993). Por ejemplo, una buena
alimentacidn puede proporcionar la suficiente energia para desarrollar una respuesta inmune
que sea eficaz contra los parasitos (Lochmiller et al. 1993; Ullrey 1993; Moller & Saino 1994).
Tampoco se observo ninguna interaccion entre la presencia de pupas y la fecha de puesta o
edad de los padres. Como era esperable, la longitud del tarso de los pollos influyé
positivamente en su peso, mientras que la fecha de puesta tuvo un efecto negativo
nuevamente: a mayor fecha de puesta, menor es el peso de los pollos (ver ilustraciones 3y

4).

Tabla 2. Relacion entre la presencia de ectopardsitos en el nido y el éxito reproductor de los

individuos, medido como el peso de los volantones a los 13 dias de edad.
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Error Valor Pr
Estimador | estdndar| df t (>|t])
Intercepto -2,176 0,339 8.915 | -6,427 | 1,371
Habitat 2 0,084 0,046 1941 | 1,831 | 0,067
Longitud del tarso 0,860 0,016 | 9.103 |54,233| 216
Fecha de puesta 0,015 0,005 1.961 |-3,152| 0,002
Presencia de pupas 0,193 0,198 1.936 |-0,977 | 0,329
Edad de la hembra -0,013 0,021 1.956 |-0,601| 0,548
Edad del macho -0,022 0,021 1.942 |-1,021| 0,307
Presencia de pupas x fecha de puesta 0,007 0,007 1.960 | 1,034 | 0,301
Presencia de pupas x edad del macho 0,008 0,033 1.961 | 0,263 | 0,792
Presencia de pupas x edad de la
hembra -0,003 0,032 1.945 | -0,087 | 0,931

llustracion 3. Efecto de la fecha de puesta en el éxito reproductivo de los individuos, medido
como el peso de los volantones a los 13 dias de edad. La fecha de puesta se indica respecto al

comienzo de mayo (1= 1 de mayo)
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llustracion 4. Efecto de la longitud del tarso en el éxito reproductivo de los individuos, medido

como el peso de los volantones a los 13 dias de edad.
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3. Efecto de la intensidad de parasitacion en el nimero y en el peso de pollos

El ndmero de pollos se vio afectado por la interaccién entre el numero de pupas con la fecha
de puesta (Tabla 3); a igual nimero de pupas, el efecto negativo de estas en el éxito
reproductor es mayor segun avanza la estacion reproductora (llustracion 5). Por otra parte,
observamos el mismo efecto en el peso de los pollos: a mayor fecha de puesta, menor es el
peso de los volantones a los 13 dias (Tabla 4). Estas interacciones confirman los resultados
obtenidos en el modelo anteriormente descrito (explorando el efecto de la
presencia/ausencia de pupas): al avanzar la estacion, la escasa disponibilidad de alimento
provoca un aumento del estrés o inmunosupresion, amplificandose el efecto negativo que los

ectoparasitos tienen en los hospedadores (Merino, 2010).

Ademds, la interaccidn de la edad de los padres con el nimero de pupas también tuvo un
efecto en el éxito reproductor de los individuos (Tabla 4). Los padres jévenes (machos y
hembras) tienen menor éxito reproductor que los adultos cuando tienen un bajo nimero de
ectoparasitos en el nido, mientras que sucede lo contrario cuando la carga de ectoparasitos
aumenta (/lustraciones 6'y 7). Esto podria deberse a que los padres jovenes realizan una mayor
inversion parental, compensando asi los dafios ocasionados por los ectoparasitos a los nidos;
estos resultados también refuerzan la idea discutida anteriormente en el primer modelo

(efecto de la presencia/ausencia de pupas).
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Como era esperable la longitud del tarso tuvo un efecto significativo en el peso de los
volantones (tabla 4). Cabe destacar también que el peso de los volantones también se vio
afectado por el efecto simple del habitat (Tabla 4), de modo que los pollos que nacieron en la
homogénea plantacidn de coniferas tuvieron un peso mayor (/lustracion 8). Este efecto podria
deberse a que la cantidad de papamoscas que crian en el robledal es cada vez mas elevada
(Camacho et al. 2013). Este incremento de densidad de poblacidn, unido a una mayor
diversidad y densidad de aves insectivoras en el robledal, podria haber aumentado
enormemente la competencia por los recursos en este habitat, de modo que finalmente se
vieron favorecidos aquellos individuos que anidaron en la plantacién de coniferas, a pesar de

ser inicialmente un habitat menos preferido por la especie (Camacho et al. 2015).

Tabla 3. Relacion entre la intensidad de parasitacion y el éxito reproductor de los individuos,

medido como el numero de volantones a los 13 dias de edad.

Estimador | Error estandar | Valor z | Pr (>|t|)
Intercepto 0,938 0,482 1,946 | 0,052
Habitat 2 -0,160 0,098 -1,640 | 0,101
Numero de pupas 1,283 0,364 3,527 0,000
Fecha de puesta -0,016 0,009 -1,792 | 0,073
Edad del macho 0,542 0,162 3,353 | 0,001
Edad de la hembra 0,117 0,140 0,834 | 0,404
Numero de pupas x fecha de puesta -0,014 0,006 -2,188 | 0,029
Numero de pupas x edad del macho -0,225 0,131 -1,720 | 0,086
Numero de pupas x edad de la hembra| -0,255 0,114 -2,235 | 0,025

llustracion 5. Efecto de la fecha de puesta y la intensidad de parasitacion en el éxito
reproductivo de los individuos, medido como el nimero de volantones a los 13 dias de edad.

La fecha de puesta se indica respecto al comienzo de mayo (1= 1 de mayo)
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Tabla 4. Relacion entre la intensidad de parasitacion y el éxito reproductor de los individuos,

medido como el peso de los pollos a los 13 dias de edad.

Error
Estimador | estandar df Valort | Pr(>|t|)

Intercepto -2,163 0,337 8.956 -6,417 1,46'10
Habitat 0,085 0,046 1,931 1,863 0,063
Longitud del tarso 0,860 0,016 9,061 54,154 <216
Fecha de puesta -0,017 0,004 1,956 -3,813 1,414
Numero de pupas -0,146 0,099 1.902 -1,475 0,140
Edad de la hembra -0,009 0,020 1.948 -0,468 0,640
Edad del macho -0,023 0,020 1.934 -1,152 0,249
Numero de pupas x fecha de

puesta 0,006 0,003 1.928 1,914 0,056
Numero de pupas x edad del

macho 0,000 0,016 1.934 0,014 0,989
Numero de pupas x edad de la

hembra 0,001 0,016 1.915 0,091 0,927

llustracion 6. Efecto de la edad de la hembra y la intensidad de parasitacion en el éxito

reproductivo de los individuos, medido como numero de volantones a los 13 dias de edad.
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llustracion 7. Efecto de la edad del macho y la intensidad de parasitacion en el éxito

reproductivo de los individuos, medido como numero de volantones a los 13 dias de edad.
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llustracion 8. Efecto de los diferentes hdbitats en el éxito reproductivo de los individuos,

medido como numero de volantones a los 13 dias de edad.
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CONCLUSIONES

Hemos estudiado los efectos, directos o en interaccion con diferentes factores, de la presencia
y abundancia de ectopardsitos sobre la eficacia reproductiva del papamoscas cerrojillo. Las
interacciones entre la presencia y/o abundancia de ectoparésitos y la fecha de puesta
afectaron tanto al nimero de pollos volantones como a su peso. Esto sugiere que dichas

interacciones son un aspecto relevante en la eficacia reproductiva de la especie.

Las interacciones entre la presencia y/o abundancia de ectoparasitos y la edad de los padres
también afectaron al nimero de volantones: en presencia y/o abundancia de pupas los padres
jévenes tuvieron mayor éxito que los adultos (> 2 afios), sin embargo, en ausencia y/o poca
abundancia son los adultos los que tuvieron mayor éxito. Es posible que la falta de experiencia
y conocimiento del territorio de los padres jovenes pudo afectar al numero de volantones,
pero, a su vez, una excesiva inversion parental de los adultos también puede acarrear costes

en la eficacia de la especie.

A pesar de que nuestros resultados apuntan que los factores mencionados (presencia y/o
abundancia, fecha de puesta, edad de los padres y sus interacciones) afectan a la
supervivencia del papamoscas, cabe destacar que nuestro trabajo es un estudio observacional
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y, por tanto, deberian realizarse experimentos controlados para determinar la causa de los
efectos encontrados aqui. Ademas, seria beneficioso estudiar el efecto de los ectoparasitos
bajo una mayor diversidad de habitats y condiciones ambientales, ya que las condiciones
ambientales pueden modular la abundancia de ectoparasitos y sus efectos (aislados o en
interaccion con otros factores) en la eficacia bioldgica de los individuos (Stearns, 1989). De la
misma forma, seria apropiado estudiar el efecto a largo plazo (éxito reproductor durante la
vida adulta) que implica la presencia y abundancia de ectoparasitos en las primeras etapas de

vida.

CONCLUSSIONS

We studied the effects, directly or in interaction with different factors, of the presence and
abundance of ectoparasites on the reproductive success of pied flycatchers. Interactions
between the presence and/or abundance of ectoparasites and laying date affected both the
number of fledglings and their weight. This suggests that this interaction is a relevant aspect

in the reproductive success of the species.

Interactions between the presence and/or abundance of ectoparasites and parental age also
affected the number of fledglings: in the presence and/or abundance of pupae, young parents
were more successful; however, in the absence and/or low abundance, adults were more
successful. Inexperience and lack of knowledge about the territory of the young parents may
have affected the number of fledglings, but, in turn, excessive parental inversion of the adults

may also have had a cost on the fitness of individuals.

Although our results suggest that the above factors (presence and/or abundance, laying date,
age of parents and their interactions) affect flycatcher survival, it should be noted that our
work is an observational study and, for this reason, controlled experiments should be
continued to determine the cause of the effects found here. It would be necessary to study
more habitats and environmental conditions, because these may affect the abundance of
ectoparasites and their effects (in a single case or in interaction with other factors) on the
fitness of the flycatcher (Stearns, 1989). In the same way, it would be appropriate to study the
long-term effect (reproductive success during adulthood) that implies the presence and

abundance of ectoparasites in early life stages.
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