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RESUMEN.— El comportamiento territorial en aves es comtn pero en pocos trabajos se busca
entender qué es lo que las aves defienden en sus territorios. Se estudié el comportamiento
territorial intra e interespecifico entre cuatro especies de aves granivoras en la porcién central
del desierto del Monte durante dos afios consecutivos, a fin de evaluar un posible escenario de
interacciones y la plasticidad del comportamiento. Se realizaron experimentos de “playback”
con la Monterita Canela (Poospiza ornata), la Monterita de Collar (Poospiza torquata), el Chingolo
(Zonotrichia capensis) y el Pepitero Chico (Saltatricula multicolor). Todas las especies mostraron
territorialidad frente a conespecificos, la cual tendié a ser menos agresiva el ano de mejores
condiciones ambientales (més precipitaciones y mayor abundancia de alimento). No hubo
respuesta territorial entre especies del mismo gremio de alimentacién, pero si una respuesta
asimétrica entre las especies que usan los mismos sitios de nidificacién. La Monterita Canela
mostré un comportamiento agresivo frente a la Monterita de Collar durante la temporada
reproductiva en la que la densidad de la primera especie fue alta. Los resultados y la evidencia
previa sugieren que la territorialidad en las aves granivoras en el Monte central esta mas relacio-
nada con la defensa de recursos reproductivos y que los conflictos por el alimento son menos
importantes. Ademads, los resultados mostraron que las aves podrian responder de manera
diferente frente a conespecificos y heterospecificos dependiendo de su propia abundancia y de
las condiciones ambientales.

PALABRAS CLAVE: agresion, experimentos de “playback”, recursos alimenticios, recursos reproductivos,
territorialidad interespecifica, territorialidad intraespecifica.

ABSTRACT. EVALUATION OF THE TERRITORIAL BEHAVIOUR OF FOUR SPECIES OF SPARROWS IN THE CENTRAL
MONTE DESERT.— Territorial behaviour in birds is common, but very few studies have attempted
to understand what are birds defending in their territories. We evaluated intra and interspecific
territorial behaviour among four species of sparrows in the central Monte desert during two
consecutive years, in order to assess possible interactions and plasticity in their behaviour. We
performed playback experiments on the Cinnamon Warbling-Finch (Poospiza ornata), the Ringed
Warbling-Finch (Poospiza torquata), the Rufous-collared Sparrow (Zonotrichia capensis), and the
Many-coloured Chaco-Finch (Saltatricula multicolor). Every species showed conspecific
territoriality, which tended to be weaker during the year of better environmental conditions
(wetter and with higher food abundance). We also found a lack of territorial response among the
species within the same feeding guild. However, we observed an asymmetric response between
the species that use similar nest sites. The Cinnamon Warbling-Finch showed aggression towards
the Ringed Warbling-Finch, and this occurred only during the year when the abundance of the
former species was high. Our results and previous evidence suggest that territoriality in central
Monte desert sparrows is most likely to be driven by defence of reproductive resources, and
conflicts over food would be less important. Our results also hint that birds may respond different
to both heterospecifics and conspecifics based both on their own abundance and on environmental
conditions.

KEY WORDs: aggression, food resources, interspecific territoriality, intraspecific territoriality, playback
experiments, reproductive resources.
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La territorialidad (i.e., la defensa de un area
fija) es muy coman entre las aves y, en su
forma maés extrema, incluye la exclusién de
competidores a través de un comportamiento
agresivo (Newton 1998). Estos comportamien-
tos suponen un costo que solo valdria la pena
invertir para asegurar los recursos necesarios
para la supervivencia y la reproduccién
(Brown 1969, Lépez-Sepulcre y Kokko 2005).
El alimento y los sitios de nidificacién son los
recursos mayormente involucrados (Orians y
Willson 1964). Dado que los requerimientos
son mas similares entre individuos de una
misma especie que con los de otra especie, la
agresion y la territorialidad intraespecificas
son las interacciones mds comunes y, por lo
tanto, también las mas estudiadas (Newton
1998, Peiman y Robinson 2010). Sin embargo,
aunque la agresion interespecifica en aves
puede ser resultado de un comportamiento
mal dirigido hacia otras especies por confu-
si6bn (Murray 1971, 1976), muchas veces esté
deliberadamente destinado a otras especies y
no seria resultado de una confusién debido a
la clara diferenciacion en el canto y coloracién
de las especies involucradas (Gorton 1977,
Savalli 1990, Martin et al. 1996). Algunos estu-
dios han mostrado consecuencias en la
adecuacién bioldgica (“fitness”) de al menos
una de las especies involucradas, subrayando
su valor como una interaccién relevante rela-
cionada con la competencia por interferencia
(Martin y Martin 2001a, Mikami y Kawata
2004). La territorialidad interespecifica ha sido
registrada a menudo en aves que pertenecen
a un mismo gremio (e.g., Robinson 1989, Hoi
etal. 1991, Martin y Martin 2001a, 2001b) y se
ha postulado que seria mas frecuente en
ambientes simples y de baja productividad,
que resultarian en una mayor superposicién
de los sitios de alimentacién o nidificacién y
de los items alimenticios usados por las espe-
cies (Orians y Willson 1964, Reed 1982, Bourski
y Forstmeier 2000).

La porcién central del desierto del Monte,
en Argentina, es un buen sistema para estu-
diar interacciones tanto intra como inter-
especificas en aves. La estructura del ambiente
es bastante simple, con solo dos o tres estratos
de vegetacién (Morello 1958) y con baja cober-
tura (< 10%) de especies lefiosas, mayormente
usadas por las aves para nidificar (Marone et
al. 1997, Mezquida 2000). Las aves granivoras
en el Monte central conforman un gremio de
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especies abundantes y morfolégicamente
similares (Marone 1992, Lopez de Casenave
2001). La Monterita Canela (Poospiza ornata),
el Pepitero Chico (Saltatricula multicolor) y el
Chingolo (Zonotrichia capensis) tienen dietas
granivoras similares en el Monte central
(Marone et al. 2008) y prefieren consistente-
mente semillas de gramineas cuando éstas son
ofrecidas experimentalmente (Cueto et al.
2006b). Aunque también pueden incluir artro-
podos en su dieta durante la estacién repro-
ductiva, su comportamiento de alimentacion
indica que se alimentan principalmente de
semillas durante todo el ano (Lopez de
Casenave 2001, Milesi et al. 2008). Por el
contrario, la Monterita de Collar (Poospiza
torquata) consume semillas de gramineas
durante el otofio y el invierno pero durante
la estacién reproductiva es principalmente
insectivora (Blendinger 2005, Lopez de Case-
nave et al. 2008, Sdnchez y Blendinger 2014).
Esta especie usa sitios de nidificacion similares
a los de la Monterita Canela (tanto en cuanto
a las especies de plantas seleccionadas como
a la ubicacién de sus nidos; Mezquida 2003,
Mezquida y Marone 2003). En consecuencia,
cabe esperar la ocurrencia de interacciones
tanto intra como interespecificas durante la
estacion reproductiva, cuando las aves nidi-
fican y establecen sus territorios (Mezquida
2003, Mezquida y Marone 2003, Sagario y
Cueto 2014a) pero la abundancia de semillas
de gramineas alcanza su minimo anual
(Marone et al. 2004, 2008). Las interacciones
competitivas entre especies morfolégicamente
similares son muchas veces supuestas pero
rara vez puestas a prueba. Ademads, no se
espera que haya interacciones entre indi-
viduos de diferentes especies cuando las inter-
acciones entre individuos de la misma especie
no ocurren (Wiens 1989). Estas aves establecen
territorios de uso exclusivo con respecto a
individuos de su misma especie y super-
puestos entre especies (Sagario 2011, Sagario
y Cueto 2014a). Sin embargo, el mapeo de
territorios puede no ser suficiente para eva-
luar interacciones, ya que aunque puede dar
informacién acerca de la ocurrencia de terri-
torialidad, la agresion puede darse entre indi-
viduos con territorios superpuestos (e.g.,
Robinson y Terborgh 1995). Por definicién, la
agresion es la caracteristica distintiva de la
territorialidad (Noble 1939), pero por sobre
todo es el mecanismo que previene o restringe
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el acceso de competidores a los recursos com-
partidos.

A fin de evaluar un potencial escenario de
interacciones competitivas y proponer cuales
son los recursos que podrian estar involu-
crados en el comportamiento territorial de
estas aves se evalu6 experimentalmente la res-
puesta de individuos de las cuatro especies
hacia vocalizaciones grabadas (de aqui en ade-
lante “playback”) de individuos de su misma
especie y de las otras especies ecolégicamente
similares. Los experimentos fueron realizados
en dos estaciones reproductivas con condicio-
nes ambientales contrastantes para obtener
informacién acerca de la plasticidad del com-
portamiento territorial de estas aves. Este tipo
de estudios ayuda a conocer la historia natural
de las aves granivoras del Monte central, un
elemento imprescindible para comprender los
condicionantes tanto reproductivos como de
alimentacién de la conducta de seleccion del
hébitat (Werner 1998).
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Figura 1. Ubicacién de la Reserva de Biosfera de
Nacunan (N) en la porcién central del desierto del
Monte (zona sombreada) en Argentina.
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METODOS
Sitio de estudio

El trabajo se realizé en un bosque abierto
(algarrobal) de la Reserva de Bidsfera de
Nacunan (34°03'S, 67°54'0), localizada en la
porcién central del desierto del Monte, pro-
vincia de Mendoza, Argentina (Fig. 1). El
algarrobal presenta arboles espaciados de
algarrobo (Prosopis flexuosa) y chafar (Geoffroea
decorticans) dentro de una matriz de jarilla (casi
exclusivamente Larrea divaricata), otros arbus-
tos altos con baja cobertura (e.g., Capparis
atamisquea, Atriplex lampa, Condalia micro-
phylla), pastos perennes e hierbas anuales. El
clima de Nacunén es seco y templado, con
veranos muy calurosos e inviernos frios. En
promedio, més del 75% de la precipitaciéon
anual (349 mm, n = 31 anos) ocurre durante
la primavera y el verano, y es muy variable
entre afnos (una descripcién més detallada del
sitio se encuentra en Lopez de Casenave 2001).

Especies de aves

Se trabajo con cuatro de las especies grani-
voras mas abundantes en el sitio durante la
estacion reproductiva: la Monterita de Collar
(peso: 10 g), la Monterita Canela (13 g), el
Chingolo (18 g) y el Pepitero Chico (22 g).
Como la Monterita de Collar es insectivora
durante la estacién reproductiva, no esté
incluida en el gremio de los granivoros
durante esa época del afio (Lopez de Casenave
et al. 2008). Para facilitar la lectura, y a no ser
que se aclare, cuando se menciona a las espe-
cies “intragremiales” o se habla, en general,
de “las aves granivoras”, se la incluye dentro
de la clasificacién. Las dos monteritas cons-
truyen sus nidos casi exclusivamente en
Geoffroea decorticans y Atriplex lampa, el Pepitero
Chico selecciona principalmente Capparis
atamisquea y el Chingolo nidifica mayormente
en el suelo (Mezquida 2003, Mezquida y
Marone 2003). Todas las especies son residen-
tes excepto la Monterita Canela, que esté pre-
sente casi exclusivamente durante la estacion
reproductiva (Marone 1992, Cueto et al. 2008,
2011, Sagario et al. 2014). El arribo de la
Monterita Canela es variable entre afios y su
abundancia varia tanto dentro como entre
estaciones reproductivas probablemente
asociada a la abundancia de semillas (Marone
1992, Cueto et al. 2008, 2011). Su actividad de
nidificacién en Nacunan dura menos tiempo
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que la de las especies residentes y comienza
més tarde (Mezquida 2003, Mezquida y
Marone 2003). Las aves fueron capturadas en
el marco de un estudio de captura-marcado-
recaptura realizado entre noviembre de 2004
y agosto de 2009 (ver Sagario 2011). Se deter-
mino el sexo de todas las aves de acuerdo a su
protuberancia cloacal, la presencia de parche
de incubacién o su plumaje, cuando fue posi-
ble, y fueron marcadas con anillos de alumi-
nio y combinaciones tinicas de anillos de color.

Condiciones ambientales

Durante las estaciones reproductivas de 2006
y 2007 se evalud la precipitacién y la abundan-
cia de artrépodos durante la primavera, y se
caracteriz6 la produccién anual de semillas de
gramineas. Se registr6 la precipitacion de
primavera entre el 1 de octubre y el 31 de
diciembre en la estacién meteorolédgica de la
Reserva. Se armaron trampas de semillas con
frascos plasticos y embudos de acuerdo a las
indicaciones de Price y Joyner (1997). Dos
trampas fueron ubicadas en microhabitats sin
vegetacion y dos bajo cobertura de lefiosas en
10 estaciones de muestreo. Las trampas estu-
vieron activas entre febrero y agosto, el prin-
cipal periodo de dispersiéon de semillas en
Nacufan (i.e., se muestre el banco potencial
de semillas; Marone et al. 1998). Se examin6
el contenido de las trampas bajo lupa y se
contabilizaron las semillas de gramineas (i.e.,
las preferidas por las aves), estimandose la
produccion anual como la suma del prome-
dio de semillas atrapadas en cada uno de los
dos microhabitats ponderado por su cobertura
relativa (Sagario 2011). A mediados de la pri-
mavera (noviembre) se estimé la abundancia
de artrépodos mediante trampas de caida y
recoleccion de ramas (Cooper y Withmore
1990). El muestreo con trampas de caida tuvo
el mismo disefnio y analisis que el de las
trampas de semillas; las trampas estuvieron
activas durante tres dias consecutivos evi-
tando condiciones de viento o lluvia. La abun-
dancia de artrépodos se relativiz6 al area
cubierta por las trampas y al tiempo que estu-
vieron activas. Para la recoleccién de ramas se
seleccionaron al azar 10 individuos de las
6 especies lenosas mas abundantes y se colect6
una de sus ramas (50 cm de largo) dentro de
una bolsa plastica, que luego se fumigé con
insecticida (Johnson 2000). Se estim¢ el volu-
men total de cada rama colectada como el
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volumen de un cilindroide, usando los dia-
metros (maximo y minimo) y la longitud de la
rama, para luego relativizar la abundancia de
artrépodos de la muestra por metro ctibico.
Se examino el contenido de las bolsas plasti-
cas y de las trampas de caida bajo lupa y se
contabiliz6 y midi6 la longitud de todos los
artrépodos de mas de 1 mm de longitud. La
biomasa de los artrépodos fue estimada
usando ecuaciones derivadas del peso seco y
la longitud de artrépodos colectados en el
mismo sitio (Guerra Navarro, datos no
publicados). En el caso de la recolecciéon de
ramas la abundancia relativa de artrépodos
fue estimada como la biomasa promedio de
artrépodos por metro cibico de cada especie
lefiosa, ponderada por su cobertura de
acuerdo a un muestreo de cobertura horizon-
tal (Sagario 2011).

Experimentos de “playback”

Durante las estaciones reproductivas de 2006
y 2007 se mapearon los territorios de seis
machos de cada una de las cuatro especies de
aves al menos una semana antes de los experi-
mentos (ver Sagario y Cueto 2014a para
detalles de los métodos). De acuerdo a obser-
vaciones y a la identificacion individual de las
aves se corrobord que todas las aves focales
de las tres especies residentes estaban en
pareja durante el periodo de los experimentos.
Los experimentos se realizaron durante el pico
de actividad reproductiva (noviembre—enero;
Mezquida 2003). En 2006 se evalu6 la respues-
ta de las aves de las cuatro especies a cantos
control, intragremiales y conespecificos. La
Gnica especie que respondié a cantos intra-
gremiales fue la Monterita Canela (ver Resul-
tados), por lo cual en 2007 se repiti6 el mismo
disefo solo para esta especie, mientras que
para el resto solamente se evalud la respuesta
a cantos control y conespecificos.

Los aspectos generales de los experimentos
de “playback” siguieron las indicaciones de
Martin y Martin (2001a) y Martin et al. (1996).
Se colocd un parlante cerca del centro del terri-
torio del ave focal a 2-3 m de altura dentro
del follaje de un algarrobo (estas son las per-
chas de despliegue mas usadas por las cuatro
especies; Cueto et al. 2006a, Sagario 2011). En
2006 los individuos territoriales fueron
expuestos focalmente a tres ensayos de 9 min
dentro de su territorio, con al menos un dia
de separacién entre ellos. En cada ensayo se
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emitieron tres intervalos de 3 min consecuti-
vos. Cada intervalo consistié en 2 min de can-
tos seguidos por 1 min de silencio para evitar
el “arrastre” de la respuesta a los intervalos
siguientes. Los estimulos en cada ensayo
consistieron en cantos control de una especie
taxonémicamente distante (ver mas adelante),
cantos intragremiales de una de las otras espe-
cies del gremio y cantos conespecificos (i.e.,
la tGnica diferencia entre los tres ensayos de
cada ave focal fue la identidad del canto de la
especie intragremial). La respuesta al estimulo
de cantos conespecificos deberia ser la mayor
y podria causar un retardo en el retorno del
ave focal a su estado de reposo. Si esto es asi,
la secuencia de los estimulos puede sesgar los
resultados debido a un “arrastre” de la res-
puesta a cantos conespecificos. Por ello, el
orden de los estimulos control e intragremial
fueron asignados al azar mientras que el esti-
mulo conespecifico fue siempre emitido al
final. Durante o después de cada ensayo se
usaron binoculares para verificar la identidad
(i.e., 1a combinacién de anillos de colores) del
ave focal. En 2007 se repiti6 el mismo disefio
para la Monterita Canela pero para las otras
especies se emitieron los estimulos control y
conespecifico en un Gnico ensayo de 6 min.
Las grabaciones de las diferentes especies usa-
das en el “playback” seguian la cadencia natu-
ral del canto, pertenecian al menos a dos
individuos diferentes y fueron obtenidas
durante 2005 a 0.5-1 km de distancia de los
territorios estudiados. Como especie control
se seleccion6 al Canastero Chaqueno (Asthenes
baeri), que también nidifica en el area pero
pertenece a la familia Furnariidae. Estas aves
son insectivoras, residentes, se alimentan
principalmente en arbustos bajos y en el suelo
(Remsen 2003, Lopez de Casenave et al. 2008)
y construyen nidos cerrados en chanares altos
(Mezquida 2001).

Durante todos los intervalos de cada ensayo
se registraron cuatro variables comportamen-
tales: (1) latencia del ave focal hasta que volaba
hacia el parlante dentro de un radio de 10 m;
(2) minima distancia al parlante dentro de un
radio de 10 m, o bien categorizada como 17 m
(si el ave focal era vista entre 10-25 m), 37 m
(si era vista entre 25-50 m) o 50 m (si no era
vista ni oida durante todo el intervalo); (3)
namero de vuelos de més de 1 m dentro de
un radio de 25 m; y (4) namero de cantos den-
tro de unradio de 25 m. Se seleccion6 un radio
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de 25 m porque esa era aproximadamente la
distancia méxima a la cual se podia detectar a
las aves que no vocalizaban o que no estaban
perchadas en sitios conspicuos.

Andlisis estadistico

Se construy6 una variable comportamental
para reflejar el grado de agresion usando un
Anélisis de Componentes Principales. En el
ordenamiento cada caso consistié en el valor
de las cuatro variables medidas para cada ave
focal durante cada intervalo. Como las varia-
bles comportamentales originales estuvieron
correlacionadas en todos los experimentos
(P < 0.01 para todos los pares posibles; corre-
lacién de Pearson), los analisis de componen-
tes principales combinaron las cuatro variables
originales en una nueva variable (“respuesta
territorial”). Se realizaron dos andlisis para
poner a prueba hipétesis diferentes. El primer
analisis de componentes principales se realiz6
para evaluar diferencias en el grado de
agresion ante diferentes estimulos para los
experimentos que incluyeron estimulos intra-
gremiales. La evaluacion visual de los datos
originales de estos experimentos mostré que,
a excepcion de la Monterita Canela al ser
expuesta al estimulo de cantos de la Monterita
de Collar, las respuestas de todas las especies
dentro de cada estimulo son similares inde-
pendientemente del canto intragremial que se
emita durante el experimento (ver el patrén
similar dentro de cada estimulo en los gréficos
de la figura 2). Por ello, para el contraste esta-
distico de las respuestas se evaluaron separa-
damente aquellos ensayos en que la Monterita
Canela era expuesta a cantos de la Monterita
de Collar y se promedio el resto de los datos
dentro de cada individuo y tipo de estimulo
(ver datos en Fig. 2). Se utilizaron los puntajes
(“scores”) obtenidos en el primer componente
en Analisis de Varianza intra-sujeto (i.e., el
efecto del tipo de estimulo fue evaluado
dentro de cada individuo), con el individuo
anidado en el factor especie (o afio en el caso
de la Monterita Canela). El segundo analisis
de componentes principales se realiz6 para
evaluar diferencias en las respuestas entre
anos e incluy6 los datos de los experimentos
de 2007 y tinicamente los datos para los inter-
valos control y conespecifico de 2006. Se usa-
ron los puntajes del primer componente para
evaluar diferencias entre estimulos y entre
anos usando pruebas t de Student pareadas y
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Tabla 1. Valores promedio (+ EE) de cuatro variables comportamentales medidas en la Monterita Canela
(Poospiza ornata), la Monterita de Collar (Poospiza torquata), el Chingolo (Zonotrichia capensis) y el Pepitero
Chico (Saltatricula multicolor) frente a tres tipos de estimulo (control, canto intragremial y canto conespe-
cifico) en experimentos de “playback” realizados durante la estaciéon reproductiva de 2006 y 2007 en el
Monte central. Las variables son latencia de vuelo, distancia minima al parlante, nimero de vuelos y
ntmero de cantos. En todos los casos 1 = 24, excepto para la respuesta intragremial de la Monterita de
Collar, el Chingolo y el Pepitero Chico, en los cuales n = 18.

Monterita Canela Monterita de Collar Chingolo Pepitero Chico

Latencia (s)

Control 180.0 180.0 180.0 180.0

Intragremial 170.7 = 6.7 180.0 176.5 = 3.5 180.0

Conespecifico 150.4 = 10.8 107.8 + 13.7 937+ 134 131.6 £14.3
Distancia (m)

Control 39.6 = 2.6 424+ 21 43422 463 +1.2

Intragremial 341 %32 414 +31 433+ 27 469 + 1.8

Conespecifico 18.7 = 3.4 16.1 =34 139 = 3.8 252 +43
Vuelos

Control 0101 0 0101 0

Intragremial 0.5+0.2 02=0.1 01x0.1 0

Conespecifico 21+06 21+04 2.8+ 0.5 0.8 0.2
Cantos

Control 36=x21 0302 0.5+ 0.4 0

Intragremial 47 +17 0.7 =04 12+09 0.2%02

Conespecifico 91=x28 51=09 92+19 9.6 43

no pareadas, respectivamente. Ambas pruebas
fueron a una cola para poner a prueba las hip6-
tesis de que la respuesta es mayor frente al esti-
mulo conespecifico que frente al control, y que
la respuesta al estimulo conespecifico es mas
débil durante el afio de mejores condiciones
ambientales. Todos los analisis estadisticos
fueron realizados con el programa Infostat
(2009), excepto los supuestos del ANOVA que
fueron evaluados con el programa Statistica
(StatSoft 2001). Cuando el supuesto de
esfericidad no se cumpli6 se corrigieron los
grados de libertad para el calculo de F en los
efectos intra-sujeto del Analisis de Varianza
usando el minimo valor de épsilon (“lower
bound epsilon correction”, € = 0.5; Quinn y
Keough 2002). Cuando las interacciones fue-
ron significativas se corrigieron los grados de
libertad intra-sujeto y los cuadrados minimos
para poder calcular apropiadamente los efec-
tos simples y las comparaciones a posteriori de
Tukey (Quinn y Keough 2002).

RESULTADOS

Las precipitaciones durante la primavera
fueron de 155 mm en 2006 y 112 mm en 2007.

La produccién anual de semillas (promedio
+ EE) fue de 14698 = 2486 semillas/m? en 2006
y de 11951 + 3544 semillas/m? en 2007. La
abundancia de artrépodos en 2006 fue de
119 +13 mg.m=h" en el suelo y de 273 +61
mg/cm?® en el follaje, mientras que en 2007 los
valores fueron 88 =22 mg.m2h*'y 70+21
mg/cm?, respectivamente.

Se realizaron un total de 78 experimentos de
“playback” que incluyeron los tres tipos de
estimulo (seis machos focales de las cuatro
especies expuestos a tres experimentos en
2006 y seis machos de Monterita Canela
expuestos a un experimento en 2007) y 18
experimentos adicionales incluyendo solo los
estimulos control y conespecifico (seis machos
de las otras tres especies en 2007). El primer
componente del Analisis de Componentes
Principales de los ensayos con los tres tipos
de estimulo tuvo un autovalor de 2.72 (68%
de la varianza explicada) con las siguientes
cargas (“loadings”): -0.86 para la latencia de
vuelo, -0.89 para la distancia minima al par-
lante, 0.87 para el nimero de vuelos y 0.65
para el niimero de cantos. Los resultados del
Anélisis de Componentes Principales de los
ensayos que incluian solo los estimulos con-
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trol y conespecifico fueron similares (auto-  Todas las especies respondieron en menor o
valor: 2.80, 70% de la varianza explicada; mayor medida al estimulo de cantos cones-
cargas: -0.87 para la latencia, -0.93 para la dis-  pecificos acercdndose al parlante (latencia y
tancia, 0.88 para el namero de vuelos y 0.64  distancia), aumentando su tasa de cantos y
para el nimero de cantos). realizando vuelos cerca del parlante (Tabla 1).

Monterita Canela Monterita de Collar
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-0.86 (0.10) 0.72(0.17)  2.04 (0.53) -0.96(0.03)  -0.93(0.08) 0.36 (0.49)

Figura 2. Respuesta territorial (promedio + EE) de la Monterita Canela (Poospiza ornata), la Monterita de
Collar (Poospiza torquata), el Chingolo (Zonotrichia capensis) y el Pepitero Chico (Saltatricula multicolor)
frente a tres tipos de estimulo (control, canto intragremial y canto conespecifico) en experimentos de
“playback” realizados durante la estacién reproductiva de 2006 (simbolos negros) y 2007 (simbolos blan-
cos) en el Monte central. La respuesta territorial es una variable compuesta obtenida a partir de un
Anélisis de Componentes Principales realizado con cuatro variables de comportamiento (latencia de
vuelo, distancia al parlante, nimero de vuelos y ntimero de cantos). Cada experimento realizado al
mismo individuo difiri6 en el estimulo intragremial emitido: Monterita Canela (triangulo), Monterita
de Collar (circulo), Chingolo (rombo) y Pepitero Chico (cuadrado). Abajo se muestra el valor promedio
(EE entre paréntesis) de la respuesta territorial de todos los ensayos. Para la Monterita Canela, el asterisco
indica que los promedios excluyen los ensayos en los que se emitieron cantos de Monterita de Collar
(i.e., los circulos).
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La Monterita Canela (en experimentos con
cantos intragremiales de Pepitero Chico y
Chingolo), la Monterita de Collar, el Chingolo
y el Pepitero Chico mostraron una mayor res-
puesta territorial frente a los cantos de con-
especificos que frente a los cantos control e
intragremiales (P < 0.05 para ambas compa-
raciones, Prueba de Tukey; Tabla 2A, Fig. 2),
siendo las respuestas a estos dos tultimos
estimulos bajas y similares entre si (P > 0.05;
Fig. 2).

La respuesta territorial de la Monterita
Canela expuesta a cantos de la Monterita de
Collar difiri6 entre afios (interaccion signifi-
cativa entre afo y estimulo; Tabla 2B). En 2006
el comportamiento de la Monterita Canela fue
distinto frente a los diferentes estimulos
(efecto simple: F,, = 6.12, P = 0.009), siendo
menor la respuesta frente a cantos control
(P < 0.05, Prueba de Tukey; Fig. 2) y respon-
diendo de igual manera al canto conespecifico
y al de la Monterita de Collar (P > 0.05; Fig. 2).
En 2007, la Monterita Canela solo mostré una

Tabla 2. Resultados del Andlisis de Varianza eva-
luando la respuesta territorial de la Monterita Canela
(Poospiza ornata), la Monterita de Collar (Poospiza
torquata), el Chingolo (Zonotrichia capensis) y el
Pepitero Chico (Saltatricula multicolor) frente a tres
tipos de estimulo (control, canto intragremial y
canto conespecifico) en experimentos de “play-
back” realizados durante la estacion reproductiva
de 2006 y 2007 en el Monte central. (A) Analisis de
los experimentos realizados en 2006 con los tres
tipos de estimulo, exceptuando aquellos en los que
la Monterita Canela fue expuesta a cantos de
Monterita de Collar como estimulo intragremial.
(B) Analisis de los experimentos realizados en 2006
y 2007 con la Monterita Canela expuesta a cantos
de la Monterita de Collar como estimulo intragre-
mial. Se muestran los grados de libertad (gl), los
cuadrados medios (CM), el valor de la prueba (F)
y su probabilidad asociada (P).

Fuente de variacion gl CM F p

(A)
Especie 3 1.65 159 0.222
Estimulo 2 33.47 5167 <0.001
Especie x Estimulo 6 0.95 146 0.253
(B)
Ano 1 1.18 121 0.284
Estimulo 2 1347 13.86 <0.001
Ano x Estimulo 2 8.16 8.39 0.002
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respuesta territorial alta frente a cantos con-
especificos (efecto simple: F,, = 16.15,
P < 0.0001; comparacién entre el estimulo
conespecifico y los otros dos estimulos:
P < 0.05, Prueba de Tukey; Fig. 2).

En 2007 todas las especies mostraron una
respuesta territorial mayor frente a cantos
conespecificos que al canto control (Monterita
Canela: P = 0.005, Monterita de Collar:
P =0.002, Chingolo: P < 0.001, Pepitero
Chico: P = 0.004; Prueba t de Student pareada
de una cola). La respuesta territorial frente a
cantos conespecificos tendi6 a ser mayor en
2007 para todas las especies, aunque solo fue
significativamente diferente en el caso del
Pepitero Chico (Fig. 3).

DiscusiON

Las cuatro especies estudiadas mostraron
una respuesta territorial mas fuerte frente a
los cantos conespecificos que frente al control
en ambas estaciones reproductivas, mientras
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Figura 3. Respuesta territorial (promedio + EE) de
la Monterita Canela (Poospiza ornata), la Monterita
de Collar (Poospiza torquata), el Chingolo (Zono-
trichia capensis) y el Pepitero Chico (Saltatricula
multicolor) frente a cantos conespecificos en expe-
rimentos de “playback” realizados durante la
estacion reproductiva de 2006 (simbolos negros)
y 2007 (simbolos blancos) en el Monte central.
Abajo se muestra el valor de P correspondiente a
la Prueba ¢ de Student de una cola bajo la hipé-
tesis de que la respuesta es igual o mayor en 2007
que en 2006.
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que ninguna de las especies respondi6 al canto
de las otras, con la excepcién de la Monterita
Canela que respondio frente a la Monterita de
Collar en 2006. Todas las aves que se registra-
ron cantando durante los experimentos eran
machos (identificados por sus anillos de color).
Solo se registraron hembras realizando voces
de contacto durante los experimentos de la
Monterita de Collar y el Pepitero Chico. Las
hembras de Monterita de Collar seguian de
cerca todos los movimientos del macho alrede-
dor del parlante, mientras que las de Pepitero
Chico generalmente se aproximaban al par-
lante junto con el macho pero permanecian
cerca del suelo, mientras los machos cantaban
o hacian vuelos cortos en la parte mas alta de
la vegetacion. Los datos no proveen informa-
cién acerca de si las hembras estan involucra-
das en la defensa territorial pero, dadas las
observaciones, el rol de las hembras de estas
especies merece un estudio mas detallado.

Los experimentos de “playback” mostraron
que todas las especies incurren en los costos
asociados con la defensa del territorio frente
a conespecificos, aumentando el niimero de
cantos y moviéndose aceleradamente alrede-
dor del parlante. El Chingolo, la Monterita de
Collar y el Pepitero Chico son monégamos, al
menos socialmente (i.e., tanto hembras como
machos tienen una tnica pareja del sexo
opuesto por vez; Reichard 2003) en el Monte
central (Sagario y Cueto 2014b). Los machos
estdn involucrados en el cuidado parental y
en las tltimas dos especies también alimentan
a sus parejas durante la incubacién (Mezquida
2000, Sagario 2011), comportamientos asocia-
dos ala defensa de la hembra para minimizar
copulaciones extra-pareja (Westneat et al.
1990). La cobertura de las especies de plantas
en las que nidifican la Monterita Canela, la
Monterita de Collar y el Pepitero Chico es baja
(<3% para Geoffroea decorticans, Capparis
atamisquea y Atriplex lampa; Milesi 2006) y
podrian constituir recursos limitantes. Marone
et al. (1997) sugirieron que los sitios de nidi-
ficacién son el principal recurso involucrado
en la seleccion de hébitat de estas aves durante
la estacion reproductiva. Finalmente, la preda-
cion de nidos en las aves granivoras en el
Monte central es >80% (Mezquida y Marone
2001) y las puestas consecutivas luego de la
predacion de una nidada son comunes para
estas aves (Mezquida 2000), de hasta tres veces
para la Monterita de Collar (Sagario 2011). La
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defensa del espacio frente a individuos con
requerimientos de nidificacién similares
puede prevenir la atraccién de predadores
(Martin y Martin 2001a) y, ademas, puede pro-
veer sitios de nidificacion extra para varios in-
tentos de nidificacién. Toda esta evidencia
sugiere que los recursos reproductivos (tanto
sitios de nidificacién como parejas) serian va-
liosos como para ser monopolizados y podrian
estar involucrados en la ocurrencia de terri-
torialidad intraespecifica entre estas aves.

Solo se registré agresion interespecifica entre
las especies que poseen los mismos requeri-
mientos de nidificacién. La Monterita Canela
respondié agresivamente ante la simulacién
de la intrusién de la Monterita de Collar en
su territorio, aunque el caso inverso no ocurrié
(i.e., larespuesta fue asimétrica). Una agresion
mal dirigida, tal como plantea Murray (1971,
1976), es poco probable dado que el canto de
las dos especies y su coloracién son marcada-
mente diferentes (Narosky e Yzurieta 2010).
La baja disponibilidad de sitios de nidificacién
y la alta predacién en el algarrobal podrian
generar conflictos interespecificos entre las
especies, tal como ha sido reportado para otras
aves (e.g., Orians y Willson 1964, Martin y
Martin 2001a, 2001b). La asimetria de la res-
puesta en otras especies ha sido explicada por
una subordinacién de la especie més pequena
y por diferencias en el momento de reproduc-
cién (e.g., Robinson 1989, Hoi et al. 1991,
Robinson y Terborgh 1995). La Monterita de
Collar es de menor tamano que la Monterita
Canela y, ademads, al momento de la realiza-
cién de los experimentos de “playback” la
mayoria de los individuos de Monterita
Canela posiblemente atin necesitaban un sitio
para nidificar, mientras que la Monterita de
Collar ya se encontraria incubando (Mezquida
2003, Mezquida y Marone 2003). No existe
evidencia previa (ni que se desprenda de este
trabajo) para explicar la ocurrencia de res-
puesta solo en 2006. Una posible explicacién
es que la abundancia de la Monterita Canela
fue méas del triple durante ese ano (2006:
8.7 individuos/100 horas de red, 2007: 2.7 indi-
viduos/100 horas red; Sagario 2011). Esta espe-
cie es localmente némade en el Monte central
(Cueto etal. 2011) y evita nidificar en Nacufan
en periodos secos (Marone 1992), aumen-
tando su tamafo de puesta en afios himedos
(Mezquida y Marone 2003). Esta fuerte plasti-
cidad en su comportamiento reproductivo
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también podria expresarse en su respuesta
territorial, y la especie podria incrementar su
agresividad a fin de establecerse en medio de
una gran cantidad de competidores (Patterson
1980). Sin embargo, los patrones comporta-
mentales de la Monterita Canela encontrados
en este trabajo son consistentes con esta expli-
cacién para la ocurrencia de territorialidad
interespecifica en 2006, pero no con la ten-
dencia a una menor agresividad hacia los con-
especificos durante ese mismo afo (ver més
adelante).

En cuanto a la importancia que puede tener
el alimento como disparador de la territoriali-
dad, estudios previos muestran que la abun-
dancia de alimento no seria un factor limitante
para las aves granivoras durante la estacién
reproductiva en el Monte central (Blendinger
y Ojeda 2001, Sagario 2011) y no esta involu-
crada como un factor clave en la selecciéon de
habitat (Marone et al. 1997). Ademas, en este
trabajo no se encontré una respuesta intra-
gremial durante 2006 y, aunque no se evalu6
directamente esa respuesta en 2007, la eviden-
cia indirecta sugiere que la territorialidad
interespecifica también estaba ausente. Pri-
mero, porque los territorios de las diferentes
especies estaban superpuestos (Sagario 2011),
y segundo (como resultado de eso), porque
durante los experimentos de “playback” en
2007 los cantos de cada especie estaban siendo
emitidos dentro del territorio de las otras, pero
nunca se registrd el acercamiento de otra espe-
cie que no fuera la focal. Entonces, al menos
en lo que concierne a la territorialidad
interespecifica, la evidencia sugiere que los
recursos alimenticios compartidos no estarian
involucrados. Sin embargo, en cuanto a la
territorialidad intraespecifica podria haber
otros recursos (no compartidos con las otras
especies) que puedan estar influenciando el
comportamiento territorial. Pequenas diferen-
cias en la dieta o el comportamiento de ali-
mentacién entre las especies podrian ser
suficientes para evitar conflictos interespeci-
ficos, por lo que la inferencia de que los con-
flictos intraespecificos por el alimento también
estarian ausentes debe ser cuidadosa. Ademas,
a pesar de que el alimento no serfa un factor
clave durante la estacién reproductiva, se
observé una tendencia a una respuesta terri-
torial mas débil durante el afo de mejores con-
diciones (este trabajo) y también que el
tamafo de los territorios de la Monterita de
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Collar, el Chingolo y el Pepitero Chico tendie-
ron a ser mas grandes durante el afo de
menos recursos (Sagario 2011). Varios estudios
revelan que los individuos pueden mostrar
cambios en su nivel de agresiéon de acuerdo a
las condiciones ambientales e individuales
actuales y futuras (Velando et al. 2006, Hall et
al. 2009, Peiman y Robinson 2010). En conse-
cuencia, aunque la evidencia sugiere que el
alimento no estaria directamente asociado con
la territorialidad, podria estarlo con el grado
de agresion. Las variaciones interanuales en
la respuesta territorial tanto inter como
intraespecifica observadas en este trabajo
indican que los comportamientos en estas
especies son flexibles; encontrar las causas de
estos cambios deberfa ser el foco de futuros
estudios.

En resumen, los experimentos de “playback”
mostraron que la agresion territorial intra-
especifica es comtin en las aves granivoras del
Monte central, mientras que la agresion
interespecifica no lo es. Tanto los resultados
experimentales como la evidencia previa
sugieren que la territorialidad de estas aves
estd relacionada con la defensa de recursos
reproductivos y los conflictos por el alimento
son menos importantes. También se encon-
traron variaciones interanuales en el com-
portamiento territorial que podrian estar
relacionadas tanto con la densidad poblacio-
nal como con las condiciones ambientales,
resaltando la flexibilidad en la intensidad de
las respuestas agresivas.
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