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			Prólogo

			Esta obra resume ampliamente y en forma asequible, las diferentes dimensiones del estudio de la avifauna, por lo que se encuentra dirigida tanto a ornitólogos como a observadores de aves. Desde el inicio, resalta la relación entre los seres humanos y las aves y señala su importancia económica, simbólica y estética, tanto para culturas pasadas como para las actuales. Necesitamos a las aves y necesitamos saber más acerca de ellas. Costa Rica, como todo el Neotrópico, se siente justificadamente orgullosa de su rica avifauna. Pero para disfrutarla y protegerla, tenemos que comprender la vida de las aves. Tal es el proyecto de este excelente texto.

			A partir de un enfoque ecológico, se trata el origen y la evolución de las aves, su comportamiento e historia natural, tanto como su alimentación, territorialidad, hábitat, migración y reproducción. Se presentan algunos de los diversos enfoques sobre la vida y evolución de las aves, como, por ejemplo, los argumentos que favorecen la selección en grupo o los que apoyan la selección individual, indicando que esta última es la teoría mejor fundamentada. Explica, desde la perspectiva neodarwinista, la razón de las múltiples dimensiones vivenciales de las aves. En todo, el libro está muy atento a la teoría evolutiva y cómo condiciona el desenvolvimiento de las aves. En ese sentido, este texto no solamente enseña sobre las aves, sino también sobre la evolución biológica que ha producido la vida misma. Siempre presenta la información en tal forma que permite la discusión y el intercambio de ideas.

			También, y muy importante, dedica amplio espacio a la conservación de las aves y a las causas de la pérdida y el deterioro de los ecosistemas, además de destacar aspectos del manejo de las poblaciones de aves que podrían contribuir a preservar las especies a largo plazo. Nos recuerda gráficamente la realidad de la extinción y que esta es irreversible. Revisa varias causas de la extinción y el deterioro de los ecosistemas, como la fragmentación de los bosques y la expansión de monocultivos; y en esa línea, cabe mencionar, por su importancia, la contaminación tóxica. Costa Rica, al igual que muchos otros países, es un país que emplea intensamente los agroquímicos en los sistemas de producción agrícola. En esta obra se explica la manera en que estos productos afectan la vida de las aves (y por implicación, también la nuestra), siendo notable la idea de “biomagnificación”. Los plaguicidas químicos no afectan solamente a los individuos, sino que dañan los diferentes niveles de la cadena alimentaria. De esta manera, las consecuencias nefastas se “magnifican”, alterando toda una red de relaciones entre el medio ambiente y los seres vivos. Además, de mucha importancia para la región neotropical, se resalta el problema de la tenencia de aves silvestres como mascotas, que incentiva su comercialización ilegal. Asimismo, se analizan aspectos importantes relacionados con el ecoturismo y de qué manera afecta a la avifauna. Se incluyen varios estudios interesantes de casos de investigación y conservación en Costa Rica y otros países latinoamericanos.

			En pocas palabras, esta obra constituye un instrumento pedagógico muy útil que podrá ser aprovechado para un curso formal en ornitología, ya que cada capítulo brinda material para clases enteras. Asimismo, los observadores de aves lo encontrarán un excelente recurso referencial que ampliará sus conocimientos ornitológicos y, por lo tanto, el disfrute de la relación con las aves. La obra llena un gran vacío, porque los libros de este tipo en español no se encuentran actualmente disponibles. Toda persona interesada en las aves se beneficiará con su lectura. En este sentido, no podemos menos que agradecer a la autora el esfuerzo que ha hecho para ofrecer este valioso texto a los amantes de las aves.

			Roy May

			Presidente (2006-2014)

			Asociación Ornitológica de Costa Rica
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			Introducción

			Las aves son el grupo de animales vertebrados mejor conocido de todo el planeta. En términos generales, se caracterizan por ser organismos homeotermos, ovíparos y especialmente por haber desarrollado la capacidad del vuelo. Según la Lista de Aves del Mundo (World Bird List) del Congreso Ornitológico Internacional (IOC, por sus siglas en inglés), se han descrito 10 912 especies (Gill et al., 2021). En los ecosistemas naturales las aves cumplen una serie de funciones de vital importancia: polinizan, dispersan semillas, regulan el tamaño poblacional de diversas especies y aceleran los procesos de degradación de organismos muertos y desperdicios. A su vez, constituyen recursos económicos de gran valor para las comunidades humanas, ya sea en la alimentación, la agricultura, el turismo o por su importancia espiritual para algunas culturas.

			Las aves han atraído la atención del ser humano desde la antigüedad, por su extraordinaria capacidad de vuelo, su plumaje, su belleza, su colorido y su canto. El estudio de estos animales se llama ornitología, palabra que se deriva del griego ornithos o “ave” y logos o “estudio”. Esta rama de la zoología abarca todos los aspectos de su vida: evolución, morfología, funciones, comportamiento, reproducción y distribución.

			El gran interés que ha despertado en el ser humano el grupo de las aves se pone de manifiesto a través de diferentes campos de la actividad humana. Como un ejemplo se puede mencionar su valor simbólico, que se evidencia en representaciones de deidades en la antigüedad y símbolos patrios. Las aves también se encuentran presentes en las diversas expresiones del arte, como la música, la pintura, la literatura, la decoración, la vestimenta y la artesanía. Cabe mencionar su utilidad en algunas industrias textiles, como la fabricación de cobertores y sacos de dormir. Las aves han contribuido también al desarrollo de la aeronáutica. Por otro lado, están sujetas a la explotación comercial a través de la avicultura, la producción de fertilizantes (debido a sus excrementos ricos en nitrógeno y otros compuestos) y las prácticas de cacería regulada.

			Relación entre las aves y el ser humano

			Las primeras manifestaciones de la relación entre las aves y el ser humano se remontan a las pinturas rupestres en los muros de cuevas paleolíticas de hace más de 15 000 años. Desde entonces, han estado siempre presentes en el arte y en representaciones simbólicas en la literatura de la mayoría de las culturas. Tal es el caso de la leyenda griega del ave fénix, referida a un ave extraordinaria que se consumía por acción del fuego cada 500 años para renacer de sus cenizas con toda su gloria.

			El ser humano de la antigüedad, en un intento por remontarse a los cielos, ha buscado imitar el vuelo de las aves. Esto puede apreciarse en la historia griega de Ícaro y su padre, quienes se encontraban atrapados en el laberinto del minotauro y crean unas alas de cera para escapar, pero estas se derriten al acercarse mucho al sol. En la época del Renacimiento, el artista y genio científico Leonado Da Vinci crea prototipos de alas con la intención de poder volar como las aves.

			 Algunas aves rapaces han desempeñado un papel importante en diferentes culturas y generalmente se les asocia con el poder y la fuerza. Así, por ejemplo, el águila del antiguo Imperio romano acompañaba en estandartes y escudos a los soldados en sus batallas y conquistas. Para el siglo XX se puede ver la asimilación de esta misma águila por el ejército alemán, que durante las campañas de dominio y expansionismo en la Segunda Guerra Mundial la utilizaba como un símbolo de poder.

			En el caso particular del águila calva (Haliaeetus leucocephalus), esta ave está presente en la mayoría de los símbolos oficiales de Estados Unidos. El águila real (Aquila chrysaetos) se encuentra en el escudo de armas de la bandera de México y también en su moneda actual. En el caso mexicano, la presencia del águila en sus símbolos nacionales se remonta a la época de los aztecas, que esperaban encontrar al ave devorando una serpiente sobre un tipo de cactus llamado nopalli, lo cual sería la señal del lugar donde irían a establecer su ciudad-imperio. Esta señal fue divisada sobre el lago Texcoco y llevó a la fundación de Tenochtitlán, que fue destruida durante la conquista española y en su lugar se construyó lo que hoy es Ciudad de México, la capital del país.

			Otras aves, en cambio, han sido consideradas símbolo de paz, amor o mensajeras de dios. Las palomas, por ejemplo, representan prácticamente en todo el mundo la paz y el amor. En el contexto religioso, la paloma blanca aparece en pasajes bíblicos y es utilizada como símbolo del Espíritu Santo en la tradición judeocristiana. En 1949, Pablo Picasso participó en el Congreso Mundial por la Paz tras la Segunda Guerra Mundial. Este gran artista diseñó el cartel del congreso con una paloma que reposaba en el suelo; al poco tiempo realizó otro en el que la paloma aparecía volando y transportaba un ramo de olivo. Desde ese momento, la paloma blanca se empezó a usar como símbolo de paz en el mundo.

			Entre los nativos del noroeste de Norteamérica, los cuervos (Corvus corax, Corvidae) se asociaban a la muerte, en tanto que las águilas eran una representación del poder. Mientras que el quetzal (Pharomachrus mocinno, Trogonidae) está presente en las creencias que forman parte de las culturas precolombinas en la región mesoamericana. El término quetzal proviene de Quetzalcóatl, nombre maya que significa literalmente “serpiente emplumada”; esta figura es la representación del rey tolteca, conquistador, civilizador y dios de Yucatán, durante el periodo del Nuevo Imperio Maya (Popol Vuh). En la cultura Maya, las plumas del quetzal constituían un valor que representaba el estatus en la sociedad, además de algunas pieles exóticas y el jade.

			Sibö es el dios creador de los indígenas cabécares y los bribris de Costa Rica, así como de todo lo que hay en el mundo. Este dios hizo a las personas de distintas semillas de maíz y enseñó al ser humano a danzar y cantar disfrazado de zopilote (Cathartes spp., Cathartidae).

			En la actualidad, las aves forman parte de los símbolos nacionales de muchos países. Entre ellos están el quetzal, en Guatemala; la lapa roja (Ara macao, Psittacidae) en Honduras; el yigüirro (Turdus grayi, Turdidae) en Costa Rica; el turpial guajiro (Icterus icterus, Icteridae) en Venezuela; el tocororo o guatiní (Priotelus temnurus, Trogonidae) en Cuba; el cóndor andino (Vultur gryphus, Cathartidae) en Bolivia, Ecuador y Chile, y el hornero (Furnarius rufus, Furnariidae) en Argentina.

			La observación de aves se ha convertido en una importante actividad para millones de aficionados alrededor del mundo. El hecho de que las aves reciban más atención que los demás grupos de vertebrados responde principalmente a la relativa facilidad con que se pueden observar y escuchar en nuestro entorno en casi todos los hábitats del planeta.

			A partir de las últimas décadas se ha registrado la declinación de una gran cantidad de especies de aves, tanto residentes como migratorias. Esto ha hecho que se creen numerosos programas de investigación, monitoreo y conservación con la finalidad de conocer las características ecológicas y los requerimientos de las poblaciones de aves. Con base en los datos generados por estos programas se emiten recomendaciones para la protección y el manejo de los ecosistemas donde habitan.

			El Neotrópico: una de las regiones con mayor diversidad de aves

			Las zonas tropicales albergan la más alta diversidad biológica del planeta, lo que genera un extraordinario interés científico y económico. En este contexto destaca especialmente América Latina, cuyos límites coinciden en gran parte con el Neotrópico. La palabra Neotrópico (“neos” = nuevo) se refiere a la región tropical y subtropical del continente americano, también llamado Nuevo Mundo. Este término fue acuñado por Peter Martyr d‘Anghiera en 1493, poco después del primer viaje de Cristóbal Colón a las Américas. Es posible encontrar una ligera variación en la delimitación de esta región dependiendo de los autores. Según Morrone y Escalante (2009), la región neotropical se extiende desde el sur de Florida (Estados Unidos) y el centro de México hasta la zona norte de Argentina y Chile, abarcando así América del Norte y Central, las islas del Caribe y la mayor parte de Suramérica (Schultz, 2005).

			La región neotropical es la que posee la mayor riqueza de aves en el mundo (Smith et al., 2014), incluyendo el 36 % de las especies y el 45 % de los géneros (Newton & Dale, 2001). Considerando la extensión de tierras, algunos sitios del planeta concentran un alto número de especies de los más diversos grupos, generando cocientes especie/unidad de área muy elevados. Tal es el caso de Costa Rica, donde se han registrado 923 especies de aves (Garrigues et al., 2021) para una extensión territorial de 51 100 km2, lo que implica un alto número de ellas por unidad de área con respecto a otros países de mayor territorio. Estas comparaciones permiten apreciar la riqueza biológica en cifras relativas y comparar diversos ambientes con el fin de priorizar los esfuerzos de conservación, particularmente en términos de costo/beneficio en la inversión por proteger partes o la totalidad de esos territorios.

			Abordar el estudio de la ecología y conservación de las comunidades de aves (o la de cualquier otra comunidad biológica), no es una tarea fácil, especialmente en las regiones tropicales, debido a sus altos niveles de diversidad. Tal complejidad es el resultado de una variedad de factores que afectan a las especies de aves que las conforman, tales como su historia evolutiva, las características físico-geográficas del área que habitan y las relaciones entre ellas.

			Recursos tales como alimento, refugio y sitios para nidificación, entre otros, se encuentran generalmente en cantidades limitadas, lo que determina una dinámica y una estructura propias de cada comunidad. A su vez, las especies difieren en sus características ecológicas, morfológicas y conductuales, lo que conlleva a una utilización diferencial de los recursos. Este aspecto es de gran relevancia, ya que las variadas formas en que las aves explotan los recursos en sus hábitats podrían determinar una segregación de nichos ecológicos entre las especies, reduciendo los niveles de competencia. De esta forma, se puede predecir el número y el tipo de especies que podrían habitar en un lugar determinado. Este conocimiento es de vital importancia para el manejo y conservación de las poblaciones de aves silvestres.

			En la presente obra se analizan los aspectos más importantes relacionados con la ecología y el comportamiento de las aves, así como los factores evolutivos que en gran medida los condicionan. A su vez, se aborda la problemática en torno a la conservación de aves y se describen los principales programas relacionados con este esfuerzo. Si bien se dan ejemplos y se analizan casos de especies y grupos de aves de diferentes partes del mundo, el foco del libro es la avifauna neotropical, no solo por su extraordinaria diversidad, sino porque se encuentra seriamente amenazada por múltiples factores que resultan de la actividad humana.

			Los nombres científicos citados se han actualizado de acuerdo con la Lista de Aves del Mundo (World Bird List) del IOC (Gill et al., 2021). Al final del libro se encuentra la lista completa de las especies que se mencionan y su taxonomía según familia y orden, así como el nombre común en español e inglés.
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			1. Origen y diferenciación evolutiva de las aves

			¿De dónde provienen las aves?

			Actualmente se cuenta con evidencias, sobre todo en el registro fósil, de que las aves han evolucionado a partir de los reptiles. Sin embargo, aún no están del todo claros los pasos que condujeron desde la forma reptiliana hasta la primera especie de ave. Por lo tanto, se han planteado diversas hipótesis que tratan de explicar cómo se habría dado el cambio definitivo desde un ancestro perteneciente al grupo de los reptiles hacia un ave.

			El ave más antigua conocida

			Por décadas, el ave que se ha propuesto como la más antigua conocida, es Archaeopterix lithographica, del periodo Jurásico superior (hace aproximadamente 150 millones de años), cuando los reptiles eran el grupo dominante entre los animales vertebrados. Archaeopterix, que se deriva del término ala antigua, no era un ave según el modelo actual de las aves modernas, ni tampoco era un reptil. Tenía un tamaño algo mayor que el de una paloma común, con un peso aproximado de 200 gramos. A su vez, tenía una cola larga, dientes en ambas mandíbulas y los huesos de las alas terminados en tres dedos delgados y sueltos en forma de garra (Erickson et al., 2009). Además, se caracterizaba por tener el cuerpo cubierto de plumas, excepto la cabeza y la porción superior del cuello (figuras 1.1, 1.2; cuadro 1.1).
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			Figura 1.1. Representación y restos fósiles de Archaeopterix lithographica. Fotos: María Alejandra Maglianesi (Museo de Historia Natural Senckenberg, Frankfurt, Alemania).

			Se han descubierto en total seis fósiles de Archaeopterix lithographica. La primera evidencia de esta especie fue una pluma que se encontró cerca de Solnhofen, en Bavaria (Alemania), en 1860, descrita por H. v. Meyer. Un año después se halló un fósil completo excepto por la cabeza, cerca de Langenaltheim, Alemania. Fue enviado al Museo de Historia Natural Británico de Londres y descrito como Archaeopterix macrura por Richard Owen, quien hizo notar que podría no corresponder a la misma especie a la que perteneció la pluma. Se considera que este descubrimiento es uno de los hallazgos de mayor relevancia en la historia de la paleontología, ya que a partir de entonces queda definitivamente establecido que las aves se originaron de ancestros reptilianos. Además, cabe considerar que el descubrimiento del primer fósil del cuerpo de Archaeopteryx ocurrió solo un par de años después de la publicación del libro El origen de las Especies, de Charles Darwin en 1859. Así, con su mezcla de características de reptil y ave, se vio como un verdadero fósil de transición, lo que constituyó una importante evidencia a favor de la teoría de la evolución de Darwin (Rauhut et al., 2018).
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			Figura 1.2. Reconstrucción del aspecto de Archaeopterix lithographica. Foto: W. C. Ballista (Museo de Oxford, Inglaterra), Creative Commons.

			Cuadro 1.1. Principales características de Archaeopterix lithographica

			
				
					
					
				
				
					
							
							Características de ave

						
							
							Características de reptil

						
					

					
							
							Plumas

						
							
							Dientes verdaderos en ambas mandíbulas

						
					

					
							
							Clavículas fusionadas en fúrcula

						
							
							Cola larga con 20-21 vértebras

						
					

					
							
							Primer dedo situado hacia atrás

						
							
							Esternón pequeño y plano

						
					

					
							
							Huesos en parte neumatizados

						
							
							Huesos de la cintura pélvica no fusionados

						
					

					
							
							
							Tibia y peroné no unidos

						
					

					
							
							
							Costillas abdominales y cervicales

						
					

					
							
							
							Vértebras bicóncavas

						
					

					
							
							
							Hemisferios cerebrales anteriores estrechos

						
					

					
							
							
							Garras en tres falanges libres y móviles

						
					

				
			

			Archaeopterix carecía de un esternón con quilla en el tórax donde se implantan los músculos del vuelo, característica propia de las aves modernas. Por eso, se piensa que su vuelo era poco eficiente, o bien que se deslizaba entre los árboles escalando y utilizaba básicamente el planeo. Debido a las características únicas presentes en Archaeopterix se creó un nuevo grupo taxonómico para esta especie, la subclase Archaeornithes. Las aves que existen actualmente se clasifican en la subclase Neornithes.

			Línea evolutiva que condujo a Archaeopterix

			No se cuenta aún con evidencias en el registro fósil sobre la línea evolutiva que condujo a los reptiles del periodo Triásico hasta el Archaeopterix, por lo que se han propuesto diferentes modelos intermedios hipotéticos para describir a lo que se le llamó la proave. En las últimas tres décadas se han planteado diversas teorías para explicar cómo las aves evolucionaron a partir de ancestros reptilianos. Aunque la aparición de las aves a partir de los reptiles no está en discusión, aún existe un debate con respecto a cuándo y a partir de qué formas de reptiles ocurrió la transición. Existen muchos vacíos en el registro fósil de la historia evolutiva de las aves y eso dificulta establecer una teoría firme al respecto.

			El paleontólogo danés Gerhard Heilmann analizó la evolución de las aves en su libro The origin of birds (Heilmann, 1926), una obra pionera, basándose en estudios previos. Este autor postuló que las aves se habrían originado de un grupo de pequeños reptiles bípedos pertenecientes al orden Thecodontia y al suborden Pseudosuchia (cuadro 1.2). Estos reptiles poseían hábitos generalizados, por ejemplo, consumían una amplia variedad de alimentos. Además, tenían las extremidades posteriores largas sobre las que corrían semierectos, empleando la cola para equilibrarse. Habitaron el planeta durante el periodo Triásico inferior (hace unos 200 millones de años) y compartían características esqueléticas con las aves. Incluso se llegó a proponer que este grupo era el único entre los reptiles que tenía clavícula (un hueso en la parte superior del pecho que une el omóplato con el esternón). Los fósiles de varios géneros de estos reptiles se encontraron en varios países, tal es el caso de Ornithosuchus en Escocia, Euparkeria en el sur de África y Saltoposuchus en el sur de Alemania.

			Euparkeria capensis fue un pequeño reptil que vivió entre 245 y 230 millones de años atrás y estaba cerca de la ascendencia de Archosauria (Sookias, 2016). El análisis de las escamas de la piel de esta especie extinta hace presumir que podrían haber sido un primer paso hacia el desarrollo de plumas. Esto porque las escamas poseían un eje central rígido a partir del cual se originaban estriaciones hacia ambos lados. Además, en esta especie se encontraban todos los elementos óseos del cráneo de Archaeopterix, aunque se trataba de una estructura algo más pesada.

			Cuadro 1.2. Clasificación taxonómica de los reptiles en la línea evolutiva que condujo hasta Archaeopterix lithographica, correspondiente a la Era Mesozoica (desde hace 251 millones de años hasta el comienzo de la Era Cenozoica hace 65 millones de años).

			
				
					
					
					
					
					
				
				
					
							
							Subclase

						
							
							Superorden

						
							
							Orden

						
							
							Suborden

						
							
							Género

						
					

					
							
							Diapsida

						
							
							Lepidosauria

						
							
							
							
					

					
							
							
							Archosauria

						
							
							Crocodilia

						
							
							
					

					
							
							
							
							Thecodontia

						
							
							Pseudosuchia

						
							
							Archaeopterix

						
					

					
							
							
							
							Saurischia

						
							
							Theropoda

						
							
							Archaeopterix

						
					

					
							
							
							
							Pterosauria

						
							
							
					

					
							
							
							
							Ornithischia

						
							
							
					

				
			

			Por otra parte, Ornithosuchus es un género extinto de reptiles del Suborden Pseudosuchia que vivió en el periodo Triásico tardío en Escocia (entre 237 y 208 millones de años atrás). Originalmente se pensó que este género era el antepasado de algunos dinosaurios. Sin embargo, ahora se sabe que está más estrechamente relacionado con los cocodrilos que con los dinosaurios. En Ornithosuchus woodwardi, específicamente, se encontró que el cráneo era más liviano que el de otros reptiles y las patas mostraban una tendencia hacia la reducción de cinco a cuatro dedos. En 1976, el paleontólogo norteamericano John Harold Ostrom se dedicó a analizar detenidamente los fósiles disponibles para esta especie; tras lo cual planteó que Archaeopterix se había originado de un grupo de dinosaurios del orden Saurischia y el suborden Theropoda. Consideró, además, a Ornitholestes del periodo Jurásico tardío de Norteamérica como un posible ancestro en la línea evolutiva que condujo hasta Archaeopterix.

			Posteriormente, otros autores, entre ellos Larry Martin y Kenneth Whetstone en 1980, hicieron algunas variaciones a la teoría original de Heilmann. Ellos compararon la naturaleza de los dientes y otras estructuras del esqueleto de los reptiles tecodontes (por ejemplo, Cosesaurus), cocodrilos modernos y las aves tanto antiguas como modernas y llegaron a la conclusión de que existe una relación evolutiva estrecha entre estos grupos. Así, Martin sostiene que Archaeopterix desciende de los reptiles tecodontes del suborden Pseudosuchia.

			Otra teoría que se ha propuesto es que las aves se habrían originado como una rama de los dinosaurios de tipo coelurosaurios a comienzos del periodo Jurásico. Thomas Huxley en 1868 fue el primero en notar ciertas similitudes entre Archaeopterix y pequeñas especies de coelurosaurios como Compsognathus. Aunque Heilmann también observó semejanzas entre estas especies, rechazó la teoría propuesta debido a una particularidad de gran importancia. En su época se consideró que estos reptiles no poseían clavículas, que están bien desarrolladas en las aves. Posteriormente, se encontró que algunos coelurosaurios tenían estas estructuras, por lo cual empezó a reconsiderarse a estos reptiles como ancestros de las aves.

			
				
					
						
							
						
					

				

			

			Video 1. Los descubrimientos fósiles han hecho que la transición evolutiva de los reptiles hacia las aves sea una de las mejores documentadas en la historia de la vida, pero aún quedan interrogantes sin resolver. Crédito: Levit (2015).

			En el proceso evolutivo que condujo hasta las aves, la adquisición de las capacidades de vuelo y de regular la temperatura corporal (homeotermia) determinó que alcanzaran una gran ventaja sobre los reptiles. Estas características fundamentales les permitieron ocupar rápidamente los más variados nichos ecológicos y adaptarse a ellos. Así fueron ampliando su distribución a mayores latitudes y altitudes, ocupando regiones donde los animales poiquilotermos serían incapaces de sobrevivir. En muy poco tiempo se llegó a una diferenciación evolutiva, con lo cual aparecieron especies de aves modernas. Aproximadamente 30 millones de años después de Archaeopterix, las aves ya presentaban en su mayoría las características modernas que tienen en la actualidad.

			Por cerca de 20 millones de años posteriores a Archaeopterix existe un vacío en el registro fósil hasta el periodo Cretácico. Durante este largo intervalo la evolución de las aves debe haberse dado de manera acelerada, por las formas descubiertas posteriormente. Estas formas no solo estaban globalmente distribuidas, sino que siguieron diferentes vías de desarrollo. Así, se originaron especies adaptadas al medio acuático y a gran variedad de ambientes terrestres. Una prueba de ello lo constituye el dinosaurio Hesperornis regalis del Cretácico superior, cuyo fósil fue encontrado por O. C. Marsh en 1871 en la región que actualmente corresponde a Kansas, Estados Unidos (Everhart, 2011). Con dos metros de longitud, esta especie era un ave buceadora que tenía poderosas patas y alas vestigiales, muy alejada ya del Archaeopterix arborícola (cuadro 1.3). Esta especie era más bien similar a los actuales somormujos (Gaviidae) de Norteamérica en sus hábitos buceadores, pero sin capacidad de vuelo (Reynaud, 2006).

			Las rocas del periodo Cretácico (entre 145 y 66 millones de años atrás) contienen fósiles de varias especies de aves antiguas. El fósil más antiguo posterior a Archaeopterix es Gallornis straeleni, que se encontró en Francia y corresponde al Cretácico inferior (cuadro 1.3). Esta especie tenía un aspecto similar al de una garza y no poseía dientes en las mandíbulas. Contemporánea a Hesperornis regalis fue Ichthyornis victor, un ave voladora dentada que tenía el tamaño de una gaviota actual. Los restos de huesos de peces asociados con esta especie indican que era de hábitos piscívoros. Ambas especies ocuparon la parte oeste y central de Norteamérica por aproximadamente 40 millones de años. Ichthyornis aún poseía las vértebras tipo anficélicas, es decir, bicóncavas, típicas de los reptiles. Además, las vértebras estaban unidas de manera similar a las de los peces, característica de la cual se deriva el nombre de esta especie. Sin embargo, a diferencia de Archaeopterix, no tenía cola y sí poseía un esternón con una quilla muy desarrollada, lo cual hace suponer que su vuelo era bastante eficiente.

			Cuadro 1.3. Principales hallazgos en la evolución de las aves.
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							Diferenciación geográfica de subespecies de aves. Dominan Passeriformes, extinción de muchas especies de aves de islas.

							Existe alrededor del 40 % de todas las especies no Passeriformes y alrededor del 11 % de especies de Passeriformes. Repetidas glaciaciones, cambios en el nivel del mar y grandes extinciones.
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			El cerebro de Ichthyornis aún era más pequeño con respecto al de las aves modernas, pero considerablemente mayor que el de los reptiles de tamaño corporal similar. Además, las especies de este género poseían lóbulos ópticos prominentes, que se encuentran relacionados con una visión desarrollada (Shimada & Fernandes, 2006). Un estudio reciente revela que una especie de este género, I. dispar, poseía un cerebro bastante moderno, similar al de las aves actuales. Sin embargo, la región temporal (relacionada con la audición) era más parecida a la de los dinosaurios. Esta combinación de características documenta que algunos atributos importantes del cerebro y el paladar evolucionaron antes de la reducción de la musculatura de la mandíbula y la transformación completa del pico (Field et al., 2018). A partir del Eoceno, el registro fósil de las aves muestra ya la ausencia de dientes y un cambio progresivo en la estructura corporal, que tendió hacia su aspecto moderno.

			La rápida diversificación de las especies de aves durante el Mioceno se debió a la declinación de las poblaciones de reptiles, que consecuentemente dejaban muchos hábitats disponibles. Además, las aves se vieron beneficiadas por el clima cálido que predominaba en esa época. Este clima también favoreció el desarrollo de las plantas con flores (angiospermas), que dieron lugar a la formación de grandes extensiones de bosques. Como consecuencia, surgió una gran variedad y cantidad de nichos ecológicos que pudieron ser ocupados por las aves.

			El Oligoceno fue un periodo en el que se originaron grandes cadenas montañosas y conforme ciertas áreas se hacían más secas, los bosques disminuyeron y fueron reemplazados por extensiones de pastizales, lo que dio lugar nuevamente a condiciones apropiadas para la radiación evolutiva de las aves. Así, surgieron nuevas especies que fueron capaces de ocupar hábitats abiertos con predominancia de plantas herbáceas.

			Durante el Mioceno y el Plioceno la temperatura global descendió, pero aún se mantenía un clima cálido o templado en las regiones de mayor latitud. Debido a ello, las condiciones ambientales se mantuvieron similares para las aves en relación con la época anterior. En cambio, durante el Pleistoceno se dieron sucesivamente cuatro periodos glaciales y sus fases interglaciares con clima cálido. De esta forma, terminaron las condiciones ambientales más o menos uniformes para las aves y eso desencadenó drásticas consecuencias. Algunas especies tuvieron que modificar su distribución y otras se extinguieron.

			El origen de las plumas y el vuelo: un terreno de especulaciones

			Se han planteado diversas hipótesis para explicar cuál habría sido la presión selectiva en la evolución para el desarrollo de las plumas y el vuelo en las aves. Se considera que las aves del Cretácico, como Hesperornis e Ichthyornis, eran vertebrados homeotermos. Sin embargo, no está claro aún el momento a partir del cual se adquirió exactamente este mecanismo termorregulador. Algunos autores sugieren que Archaeopterix poseía parcialmente una homeotermia a partir del desarrollo de las plumas (Chiappe & Witme, 2002). Esto se habría dado sobre todo como un mecanismo para compensar el aire un poco más frío a cierta altura del suelo. Sin embargo, otros autores consideran que el origen de las plumas acompañó el desarrollo del vuelo primeramente haciéndolo más eficiente. La homeotermia habría surgido después como una consecuencia de las exigencias de un metabolismo más elevado que resulta del vuelo. También se ha planteado la idea de que las plumas podrían haberse originado como un mecanismo de protección ante la radiación solar y las inclemencias del tiempo (Currie et al., 2004).

			Por otro lado, se asume que los reptiles del Suborden Pseudosuchia eran muy abundantes y de hábitos carnívoros. Estas características probablemente determinaron que se diera una intensa competencia por hábitats apropiados donde pudieran asegurarse el alimento. Algunas formas de estos reptiles utilizaban sus garras para ayudarse a trepar los árboles. Hubiera representado una gran ventaja poder empezar a utilizar nichos ecológicos vacíos (recursos alimentarios aún no explotados) a través de sus hábitos arborícolas. Por lo tanto, habrían desarrollado características físicas durante un proceso de radiación adaptativa, es decir, en la formación de nuevas especies de forma relativamente rápida. Estas nuevas particularidades en las especies que fueron surgiendo las hacían más eficientes para alimentarse en los árboles. Algunas de ellas son una musculatura más fuerte en las extremidades posteriores para saltar entre la vegetación y un dedo oponible para tener un buen sustento en las ramas.

			El siguiente paso en la transición reptil-ave habría sido el desarrollo de un mecanismo que permitiera un desplazamiento entre ramas más alejadas y además descender desde árboles altos hasta otros más bajos. Este hecho pudo haber desencadenado el desarrollo de escamas más alargadas que cubrieran las extremidades superiores para aumentar la superficie y lograr un mejor balance. Este proceso también se habría dado en la cola y posteriormente estas escamas fueron las que originaron las plumas del vuelo. De esta forma, Archaeopterix ya se encuentra completamente adaptado a la vida arborícola y capacitado para realizar largos planeos entre la vegetación. Sin embargo, se han encontrado evidencias que sugieren un origen de las plumas a partir de estructuras filamentosas en lugar de escamas (Xu et al., 2009).

			Nuevos descubrimientos cuestionan a Archeaopterix

			A partir de los fósiles y los estudios realizados, Archaeopterix ha sido tradicionalmente aceptado como la primer ave en el proceso evolutivo que condujo al origen de las aves a partir de los reptiles. Sin embargo, estudios más recientes han cuestionado su posición como eslabón fundamental en la evolución de este grupo de organismos. Xu et al. (2011) describieron una nueva especie de dinosaurio con plumas, al que se le asignó el nombre científico de Xiaotingia zhengi, perteneciente al Jurásico tardío de Liaoning, China. Para determinar el grado de parentesco entre Archaeopterix y esta nueva especie se realizaron estudios filogenéticos, en los que se comparan las estructuras morfológicas en los fósiles de ambas especies. Con base en estos estudios se determinó que Xiaotingia se encuentra muy próximo a Archaeopteryx desde un punto de vista evolutivo. Además, se llegó a la conclusión de que ambos son parientes más cercanos a Velociraptor o a Troodon que a aves como Confuciusornis, Protopteryx o cualquier ave actual.

			Como resultado de estos nuevos estudios,  Archaeopteryx  ya no puede ser clasificado como miembro del grupo Avialae (en el que se encuentran todas las aves conocidas). Por lo tanto, debe ubicarse en Deinonychosauria (en el que se encuentran los dromeosáuridos y los troodóntidos). Recientemente, un estudio reveló que Xiaotingia es la especie más primitiva entre los dromeosáuridos; esto sugiere que fue la primera en desarrollar la capacidad de vuelo, en lugar de Archaeopteryx (Senter et al., 2012).

			Aspectos fundamentales sobre las adaptaciones de las aves

			Las aves modernas tienen algunas características en común con los reptiles, tales como escamas reptilianas en las patas y ser ovíparas. Sin embargo, la mayoría de los rasgos morfológicos y funcionales son propios de las aves, debido a que están relacionados con su capacidad de vuelo. Así, la particularidad principal de las aves es la presencia de plumas que les permiten el vuelo y actúan como aislante contra la pérdida de calor. Otras características principales son las extremidades anteriores transformadas en alas y la musculatura pectoral sumamente desarrollada. Las aves tienen los huesos neumatizados, es decir, poseen cavidades con aire, por eso su esqueleto es más liviano en comparación con el de los mamíferos. A su vez, han desarrollo sacos aéreos (bolsas de aire que se comunican con los pulmones y los huesos) y una forma aerodinámica del cuerpo en la mayoría de los grupos. Además, poseen un cerebelo muy desarrollado, que es la estructura del cerebro que se relaciona con el control de los movimientos.

			
				
					
						
							
						
					

				

			

			Video 2. Las plumas son la principal característica de las aves, cuya función es el vuelo, pero no la única. Crédito: Morcillo (2010).

			Las aves desarrollaron la bipedia, eso significa que son capaces de desplazarse utilizando sus extremidades inferiores, a diferencia de los animales cuadrúpedos. También presentan una alta tasa metabólica debido a la actividad de los músculos que intervienen en el vuelo; esto contribuye con la homeotermia, ayudándoles a mantener una temperatura corporal elevada en ambientes muy fríos. Además, han desarrollado adaptaciones en diferentes órganos de los sistemas respiratorio, circulatorio y digestivo. Por ejemplo, durante el proceso de neumatización, los huesos perdieron la médula ósea y en su mayor parte son muy porosos. Una excepción son algunas aves corredoras y las especies buceadoras, cuyos huesos son más bien macizos, lo que los hace más fuertes. La ligereza del esqueleto de las aves es el resultado, además de la neumatización, de la eliminación o fusión de algunos huesos. Esto ha ocurrido con huesos que no resultan absolutamente necesarios, como las vértebras de la cola que se fusionaron dando lugar al pigóstilo; a su vez, el sinsacro es el resultado de la fusión del sacro con vértebras caudales y lumbares (figura 1.3).

			La fusión de huesos en las aves, como los de la cintura pelviana (ilion, isquion y pubis) y las clavículas que forman la fúrcula, determina una estructura más compacta y brinda una gran resistencia para el vuelo (figura 1.3). El hueso más grande en su esqueleto es el esternón, que posee una fuerte quilla en la que se insertan los músculos pectorales (figura 1.3). Estos músculos son los principales del vuelo y están sumamente desarrollados en las aves, llegando a representar hasta un 25 % del peso corporal en algunas especies.
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			Figura 1.3. Esqueleto de un ave en el que se observan las vértebras de la cola fusionadas formando el pigóstilo, estructura que sostiene las plumas rectrices y los músculos de la rabadilla. Mario Modesto Mata, Creative Commons.

			Las extremidades inferiores no tienen mayor vinculación con las exigencias del vuelo en comparación con otras partes del cuerpo de las aves. Dichas extremidades están formadas por tres huesos largos, de manera similar a los de otros grupos de vertebrados (figura 1.3). Sin embargo, la arquitectura esquelética de un cuerpo con extremidades inferiores segmentadas en tres partes es de gran importancia en las aves, ya que esto ofrece propiedades mecánicas que les permiten usarlas como herramientas de propulsión, remo, forrajeo o aseo. Así, al estar las extremidades inferiores divididas en tres secciones, las aves pueden impulsarse para alzar vuelo, obtener alimentos, nadar o acicalarse. Es importante resaltar que justamente la combinación de los diferentes modos de locomoción (caminar, correr, saltar, volar y nadar) es lo que les ha permitido en gran parte colonizar casi todos los entornos del planeta (Abourachid & Höfling, 2012).

			En cuanto a las adaptaciones relacionadas con el sistema digestivo, las aves poseen un pico compuesto por el maxilar superior y el maxilar inferior o mandíbula. Carecen de dientes, así que deben tragar el alimento entero; en vez de estos han desarrollado un buche en el esófago y el estómago está dividido al menos en dos partes. La función del buche es almacenar alimento y luego pasarlo al estómago poco a poco. En general, el alimento que se encuentra en el buche parcialmente digerido puede ser regurgitado, lo cual tiene gran importancia para la alimentación de las crías. El buche adquiere particular relevancia en aves que habitan sitios donde el alimento no está distribuido de manera homogénea. De esta forma, pueden tomar grandes cantidades de alimento cuando resulta abundante en algún lugar; por eso los buches más grandes los tienen las aves piscívoras (figura 1.4).
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			Figura 1.4. El sistema digestivo de las aves presenta ciertas adaptaciones a su forma de vida, tal es el caso de las especies piscívoras como los pelícanos y cormoranes que tienen un buche más desarrollado para poder almacenar temporalmente el alimento. En las imágenes se observan: (a) el pelícano peruano (Pelecanus thagus), que habita la costa oeste de Suramérica; y (b) el cormorán orejudo (Phalacrocorax auritus), que se distribuye desde Alaska hasta México. Fotos: James Lowen (jameslowen.com) (a) y John C. Avise (b).

			El estómago de las aves generalmente se divide en un estómago glandular y un estómago muscular, también conocido como molleja. La molleja es un órgano que viene a compensar la falta de un aparato masticador y su función principal es desmenuzar el alimento a través de una trituración mecánica. La porción terminal del tracto digestivo, la cloaca, sirve tanto para el depósito de los excrementos como para la salida de los gametos durante la reproducción. Aunque el sistema digestivo sigue un patrón básico común en todas las aves, la estructura y función de sus partes puede variar según las diferentes especializaciones alimentarias. Así, por ejemplo, algunas aves pueden secretar sustancias nutritivas del esófago para alimentar a los pichones. Tal es el caso de las palomas, que producen la llamada “leche de paloma”, y los flamingos (Phoenicopteridae), que elaboran una sustancia rojiza que contiene glóbulos rojos (células sanguíneas) (figura 1.5).
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			Figura 1.5. Las palomas (a) y los flamingos (b) secretan una sustancia nutritiva para alimentar a los pichones. Esto favorece su desarrollo en las primeras etapas de crecimiento, independientemente de la disponibilidad de alimento en el hábitat donde se encuentran. Fotos: María Alejandra Maglianesi (a) y Walter Cejas (b).

			Al igual que otros seres vivos, las aves establecen relaciones de mutuo beneficio con diversos organismos. Tal es el caso de los microorganismos del sistema digestivo que contribuyen con los procesos de digestión de los alimentos. Un estudio reciente sobre aves neotropicales encontró que estos microorganismos varían según la taxonomía y el gremio alimentario al que pertenecen las aves (García-Amado et al., 2018). Así, las bacterias de la molleja son más diversas en las especies de aves granívoras que en las frugívoras, indica el estudio. Esto sugiere que la molleja no solo sirve para triturar la comida, sino que también posee una función química, además de mecánica, en el proceso de degradación de los alimentos. Los resultados también sugieren que el factor más importante que determinó la variación en la comunidad bacteriana fue la taxonomía de las aves, seguido por el tipo de alimentos que consumían (García-Amado et al., 2018).

			Las aves poseen el sistema respiratorio más eficiente de todos los vertebrados en cuanto a su capacidad de intercambio de gases. Los sacos aéreos son cavidades que están conectadas con el sistema pulmonar y sus ramificaciones penetran hasta los huesos, entre la musculatura y la piel. La función de los sacos aéreos es contribuir con la ventilación de los pulmones, favoreciendo la captación de oxígeno y la eliminación de dióxido de carbono. La siringe constituye el principal órgano de fonación de las aves, es decir, en la formación de los sonidos. Este órgano consiste en partes transformadas de las porciones más inferiores de la tráquea y por lo general de las partes más superiores de los bronquios. A este órgano fonador pertenecen también de dos a siete anillos bronquiales cartilaginosos y las membranas que se tensan entre ellos formando una caja o cámara de fonación. Al contraerse los músculos, los anillos bronquiales se mueven de diferentes formas y puede variar la tensión de las membranas, produciendo así diferentes tonos. El funcionamiento de la siringe está coordinado por el sistema de control del canto, que consiste en una red de núcleos en el cerebro que controla la producción y el aprendizaje de este sonido (Hall & MacDougall-Shackleton, 2012).

			El sistema circulatorio muestra adaptaciones relacionadas con el gran esfuerzo que deben realizar las aves en términos fisiológicos. El corazón es relativamente el órgano más pesado y el más fuerte entre todos los vertebrados. Por ejemplo, entre los colibríes (Trochilidae), el corazón representa el 20-28 % del peso corporal y puede latir hasta 1000 veces por minuto. A diferencia de los reptiles, las aves poseen una división que separa completamente los dos ventrículos del corazón e impide que la sangre venosa y la arterial se mezclen. Entre las aves, el nitrógeno es expulsado en forma de ácido úrico, que se elimina como una pasta blanca semilíquida junto con los excrementos a través de la cloaca. El hecho de que muchas aves eliminen desechos de manera muy frecuente está relacionado con la necesidad de evitar elementos innecesarios que aumenten el peso del cuerpo.

			En el encéfalo, el cerebro y el cerebelo de las aves son órganos que muestran cambios fundamentales en relación con los reptiles. El cerebelo se ha desarrollado notablemente, puesto que actúa como el centro de coordinación de los movimientos, necesario con respecto a la capacidad de vuelo. El cerebro también está más desarrollado y eso se traduce en una mayor capacidad de procesamiento de la información y respuestas más elaboradas ante los estímulos ambientales. Los hemisferios cerebrales de las aves tienen de 5 a 20 veces el tamaño del de los reptiles que se originaron más recientemente en el proceso evolutivo. Además, las capas de su corteza cerebral están muy desarrolladas, aunque no alcanzan la complejidad que se presenta en los mamíferos.

			Con respecto a los órganos de los sentidos, en general la vista y el oído son los más desarrollados en las aves, al contrario de lo que ocurre con el olfato. Por ejemplo, las rapaces necesitan un sentido de la vista muy desarrollado para ser eficiente al localizar sus presas (figura 1.6). Por otra parte, los kiwis (Apterygidae), aves no voladoras de Nueva Zelanda, pueden percibir bastante bien los olores; lo mismo que los patos y aves marinas, que parecieran tener un sentido del olfato más desarrollado que el resto de las aves. Algunos científicos han demostrado que las aves poseen un conjunto de genes relacionado con el sentido del olfato bastante completo. De manera que podrían tenerlo más desarrollado de lo que tradicionalmente se piensa (Steiger et al., 2008).
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			Figura 1.6. El sentido de la vista está muy desarrollado en las aves rapaces, que generalmente deben detectar a sus presas desde grandes distancias. Tal es el caso del gavilán alicastaño (Parabuteo unicinctus), que se distribuye desde el suroeste de Estados Unidos hasta la parte central de Chile y Argentina. Foto: Alan Wilson.

			El zopilote cabecirrojo (Cathartes aura), una especie de amplia distribución en el continente americano, posee un bulbo olfatorio muy desarrollado. Dicha estructura está situada en la parte delantera del cerebro de los vertebrados y se relaciona con los estímulos olfatorios. Según Grigg et al. (2017), este zopilote posee un bulbo olfatorio hasta cuatro veces mayor en tamaño que el del zopilote negro (Coragyps atratus). Además, contiene el doble del número de células mitrales (encargadas de recibir los estímulos olfatorios). Este hallazgo sugiere que el zopilote cabecirrojo es altamente eficiente en detectar la carroña, que constituye su principal alimento. Debido a esta característica, es posible explicar su éxito en colonizar hábitats de baja calidad, convirtiéndolo en la especie de zopilote de distribución más amplia en el mundo (Grigg et al., 2017).

			Las aves también cuentan con otros sentidos que están relacionados con el del equilibrio, como el sistema del oído interno o sistema vestibular. Además, poseen un órgano dentro de la pelvis llamado órgano lumbosacro, que está particularmente desarrollado en aves terrestres. Esto se debe posiblemente a un mejor control del equilibrio en perchas y locomoción terrestre (Urbina-Meléndez et al., 2018).
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			2. Ecología del comportamiento y sociobiología de las aves

			La ecología del comportamiento es el estudio de la conducta animal desde el punto de vista evolutivo. En el caso de las aves, por ejemplo, examina las estrategias que utilizan para obtener alimento, aumentar su éxito reproductivo o evitar depredadores. La sociobiología, por su parte, se ocupa del estudio biológico del comportamiento social de los animales como la cooperación que se presenta durante la reproducción en algunas especies de aves, el cortejo, los sistemas de apareamiento y el cuidado parental. Ambas teorías juntas analizan y explican las diferencias en los patrones de comportamiento entre las especies y aún dentro de una misma especie.

			
				
					
						
							
						
					

				

			

			Video 3. Los flamencos son un ejemplo de aves que realizan una danza grupal con el fin de aparearse al mismo tiempo. Crédito: National Geographic (s.f.).

			Los aspectos evolutivos influyen de manera significativa sobre la ecología de las aves, permitiendo comprender cuáles factores han actuado a través de la historia para originar y desarrollar un determinado comportamiento. La selección natural es un mecanismo evolutivo fundamental que actúa en las poblaciones de organismos, en la cual aquellos mejor adaptados tienen más posibilidades de sobrevivir y dejar descendientes. De esta forma, los individuos transmitirán a su descendencia las características que les brindan alguna ventaja adaptativa en su hábitat. La supervivencia y el éxito reproductivo de cualquier individuo dependerán directamente de su comportamiento, por lo tanto, los procesos evolutivos y el comportamiento están íntimamente relacionados.

			Cuando se habla del comportamiento animal, cabe preguntarse si este tiene o no una base genética, es decir, si es innato o adquirido. Es importante no distinguir de manera tajante entre ambas posibilidades, ya que en la mayoría de los casos el comportamiento tiene los dos componentes, es decir, en parte se encuentra genéticamente determinado y también es aprendido por los individuos. Así, todas las especies de aves están dotadas de una gama de comportamientos innatos y a su vez incorporan otros que aprenden a lo largo de sus vidas. Por ejemplo, el canto lo determinan factores genéticos, pero en muchas especies ciertas variaciones complejas son el resultado de la experiencia. Por eso es que los individuos viejos en algunas especies suelen tener un mejor “repertorio musical” que los más jóvenes.

			El yigüirro (Turdus grayi), ave nacional de Costa Rica, ha sido objeto de numerosos estudios debido a la diversidad de sus repertorios vocales y las variaciones entre individuos y localidades (figura 2.1). Así, los machos de esta especie que tienen dos o más años de edad son capaces de aprender vocalizaciones al imitar a los machos vecinos durante la época reproductiva (Vargas-Castro et al., 2015). Se ha determinado que ellos comparten entre sí algunas sílabas para crear su canción, mientras que otras son exclusivas de cada individuo. Además, el canto de los yigüirros no es el mismo cada año, sino que varía debido a que se reemplazan sílabas por otras nuevas, generando sonidos diferentes. Estos hallazgos indican que la imitación, y posiblemente la improvisación, contribuyen al desarrollo de la gran variedad de repertorios que caracterizan a esta especie (Vargas-Castro et al., 2012). Los individuos también pueden incorporar de manera constante nuevas sílabas, variando así sus cantos. Esta particularidad sugiere que el yigüirro podría ser una especie de aprendizaje abierto, en la que se encuentran aquellas que poseen habilidades cognitivas superiores (Vargas-Castro et al., 2015).

			Un aspecto importante de tener en cuenta al analizar la ecología del comportamiento en las aves es que no se asume una intención para un determinado comportamiento por parte de los individuos. Esto responde al hecho de que cualquier conducta generalmente es una respuesta evolutiva que les permite una mayor supervivencia o capacidad para dejar descendientes. En el presente capítulo en particular, y en general a lo largo de esta obra, se hará referencia a los principales aspectos sobre ecología del comportamiento que caracterizan a los grupos y especies de aves.
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			Figura 2.1. El yigüirro, también llamado zorzal pardo (Turdus grayi), es una especie de ave neotropical común en áreas urbanas y rurales. Los individuos poseen un amplio repertorio de cantos y son capaces de realizar variaciones de una temporada reproductiva a otra. Foto: Greg Lavaty.

			Selección en grupo versus selección individual

			¿Es el egoísmo lo que prevalece entre las aves?

			Algunos autores sostienen que los patrones de comportamiento de los animales están determinados por la selección natural que actúa a nivel de grupo. Según esta idea, los individuos se comportan de tal forma que se beneficie el grupo entero o la especie y no solo el animal que tiene un comportamiento dado. El zoólogo británico Wynne-Edwards (1962) fue uno de los primeros en presentar una propuesta sobre el comportamiento social basado en la selección de grupo.

			Es posible observar que muchas especies de aves son capaces de aumentar sus poblaciones en épocas de abundancia de recursos. Sin embargo, también pueden ser incapaces de sobrevivir en periodos de escasez y la población entera llegar a desaparecer. La única forma de resolver este problema, según Wynne-Edwards (1962), es desarrollando mecanismos de control del grupo; de manera que la población podría mantenerse dentro de ciertos límites conforme a la disponibilidad de recursos. Según esta teoría, la selección natural favorece aquellos comportamientos de las aves que resultan en beneficio del grupo o la especie. En este caso, los individuos se “sacrifican” para evitar que disminuya la población en el futuro. Este sacrificio consiste en una reducción del éxito reproductivo individual.

			El altruismo es la tendencia a ayudar a otros de forma desinteresada, sin esperar un beneficio a cambio. Los comportamientos altruistas en la naturaleza parecen estar relacionados con una ventaja para la especie, según la teoría de selección de grupo. Esto significa que aquellos individuos “solidarios” que no se benefician a sí mismos sino al grupo son favorecidos por la selección natural. Por lo tanto, dejan de reproducirse o lo hacen en menor medida para que la población no aumente y así no se agoten los recursos, permitiendo que la población siga subsistiendo. Sin embargo, no está claro cómo los genes que favorecen este comportamiento de sacrificio podrían sobrevivir en las siguientes generaciones si un individuo no deja descendencia. Más bien, un individuo “egoísta” que decide no sacrificarse por el bien de la especie es el que sería capaz de dejar descendientes. Estos descendientes serán portadores de ese carácter egoísta que se dispersará en un cierto periodo de tiempo en toda la población.

			Una tesis contraria a la teoría de Wynne-Edwards (1962) propone la selección natural como un mecanismo evolutivo que actúa a nivel de individuos en las poblaciones. De acuerdo con esto, los individuos con mayor éxito reproductivo se ven favorecidos y no el grupo o la especie. Existe una regulación natural del número de individuos en cualquier población de aves para prevenir el tipo de extinción al que se refiere Wynne-Edwards (1962). Esto ocurre mediante factores densodependientes que actúan sobre la mortalidad y la reproducción. Si en algún momento hay sobrepoblación, entonces la mortalidad será mayor y la reproducción menor, actuando de esta forma un mecanismo de autorregulación.

			Wynne-Edwards (1962) argumenta que la selección de grupo es más importante que la individual. Un sistema jerárquico, en el que existe una “cadena de mandos”, puede tener particular importancia como un mecanismo de regulación poblacional. Así, en épocas de escasez de recursos en el ambiente, los individuos dominantes de mayor jerarquía pueden forzar a los de menor jerarquía a no reproducirse o incluso a morir de hambre.

			David Lack (1966) y otros biólogos organizaron varios tipos de argumentos y evidencias en contra de la teoría de selección de grupo. Ese mismo año, George William planteó que, si bien la selección natural podría actuar en un grupo, sería una fuerza evolutiva insignificante comparada con la selección individual. Una razón de ello es que la tasa evolutiva (velocidad a la que una población sufre cambios genéticos) es mucho más alta a escala individual que grupal. Además, los grupos son dinámicos, con sus individuos moviéndose entre ellos. Este dinamismo tendría un efecto de dilución en el grupo, perdiéndose como una entidad sobre la cual actúen las fuerzas evolutivas. Los grupos también serían susceptibles de ser invadidos por individuos “egoístas” que tendrían un mayor éxito reproductivo y la dispersión de sus genes aumentaría rápidamente en la población.

			Con respecto a las especies que presentan sistemas de jerarquías, Lack sugiere que el hecho de que los individuos de menor rango no tengan un éxito reproductivo elevado es consecuencia de los sistemas en sí. Este hecho no necesariamente responde a una función que tenga que ver con la regulación del grupo. Las jerarquías sociales se mantienen en muchas especies de aves a través de los años, independientemente de si el alimento es escaso o abundante. Esto se da porque los individuos dominantes pueden tener acceso a recursos sin pelear a través del territorialismo, evitando así la pérdida de energía y posibles heridas. Por otra parte, la estrategia de ser subordinado es aceptar entre varias alternativas: lograr escalar en la jerarquía, desplazarse a otras áreas o la subordinación. Cabe considerar que los individuos pueden sobrevivir muy poco fuera de un grupo social. Así, la dispersión puede ser una de las alternativas más costosas para los subordinados, ya que podrían estar más expuestos a los depredadores o a la falta de alimento. Por lo tanto, algunos individuos preferirían ser subordinados, esperando poder mejorar y ascender en la jerarquía en algún momento.

			Se ha visto que el albatros de Laysan (Phoebastria immutabilis, Diomedeidae), especie autóctona de Hawái, pone un único huevo por año (figura 2.2). Según la teoría de selección de grupo, esto sería para evitar que la población supere su capacidad de carga. Sin embargo, en un estudio experimental se le agregó un huevo a cada pareja y los padres fueron incapaces de alimentar a dos crías; la mayoría de ellas murió por inanición. La manipulación de la cantidad de huevos en otras especies de aves ha producido resultados similares. Esto demuestra que el tamaño típico de la nidada en las especies de aves es el que maximiza el número de sobrevivientes hasta que los individuos alcanzan la independencia. Por lo tanto, las aves no “sacrifican” su reproducción para limitar la población por el bien del grupo, especialmente ante la escasez de recursos.

			Al tratar el tema del comportamiento en las aves y su relación con la evolución, no es posible dejar de mencionar a Richard Dawkins y su clásica obra El gen egoísta (Dawkins, 1976). Este científico británico propone que la selección natural actúa a un nivel no de grupo ni de individuos, sino de genes. Al hablar de “gen egoísta” Dawkins se refiere a una metáfora relacionada con que la probabilidad de que un gen prospere depende de su adaptación al medio. En definitiva, les atribuye a los genes casi una condición de seres vivos, describiéndolos como entes egoístas que necesitan sobrevivir frente a otros genes y cuyo vehículo para lograrlo es el individuo.
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			Figura 2.2. Un experimento con el albatros de Laysan (Phoebastria immutabilis) demuestra que los individuos no se “sacrifican” por el bien de la especie, sino que no tienen la capacidad para alimentar más de una cría, por lo que solo ponen un huevo. Foto: Marc Webber, U.S. Fish and Wildlife Service.

			La selección de parentesco podría explicar los “actos de solidaridad”

			William Hamilton propuso en 1964 la teoría de selección de parentesco, mediante la cual explica el comportamiento aparentemente altruista de los individuos. Según esta, los individuos que sacrifican su oportunidad reproductiva o su supervivencia para ayudar a otros en el grupo en realidad se están beneficiando. Esto ocurre porque a los que se está ayudando tienen algún grado de parentesco con el individuo aparentemente altruista. Por lo tanto, estos individuos transmiten sus genes a través de sus parientes, que son los que dejarán descendientes.

			Robert Trivers en 1985 se refiere en su artículo “La falacia de la selección de grupo”, al altruismo recíproco. El autor explica los casos aparentes de altruismo entre individuos no emparentados e incluso entre especies diferentes. Así, para un individuo, el costo de ayudar a otro se ve compensado por la probabilidad de beneficiarse en el futuro a la hora de devolver el “favor”. Por ejemplo, entre las aves, un individuo que encontró una fuente de alimento abundante puede compartirla con otro, en espera de que la próxima vez que “no tenga esa suerte”, el individuo al que favoreció hará lo mismo. Para que este mecanismo pueda funcionar, “hoy por ti y mañana por mi”, es necesario que haya una alta probabilidad de interacción entre los individuos. Además, es un requisito importante que los “tramposos”, aquellos que no devuelven el favor, no se vean beneficiados en el futuro.

			Otro ejemplo muy claro de la selección natural que actúa a nivel de individuos, similar al del albatros de Laysan, puede verse en el estudio realizado por David Lack (Davies et al., 2012) sobre la nidada del carbonero común (Parus major, Paridae). Esta especie se distribuye ampliamente y habita bosques de todo tipo en Europa, Asia y África (figura 2.3). Aunque no se trate de una especie de ave neotropical, es importante describir este ejemplo que es parte de un estudio clásico en el campo de la ornitología. En caso de que operara la selección de grupo, el tamaño de la nidada de un ave dependería de las condiciones ambientales. Si hay suficientes recursos, entonces todos los miembros del grupo podrían alimentar sin dificultad a sus crías. En cambio, según la selección individual, el tamaño de la nidada responde a aquel que genere el número máximo de crías supervivientes y no al que le convenga al grupo.

			En el carbonero común (Parus major), el tamaño de la puesta promedio es de 8-9 huevos, sin embargo, algunos experimentos han mostrado que puede ser mayor. Por eso, cabe preguntarse por qué la hembra no pone más huevos para aumentar su descendencia. Es importante considerar que el peso de las crías es inversamente proporcional al tamaño de la nidada, es decir, a mayor cantidad de huevos, más pequeños los pichones. A su vez, la supervivencia de las crías está directamente relacionada con su peso (figura 2.4). Por lo tanto, a mayor tamaño de la nidada, las crías tendrán menor peso, serán más débiles y susceptibles de ser afectadas por parásitos y enfermedades. De esta manera, se reducen de manera considerable sus probabilidades de sobrevivir. A su vez, cuando los volantones abandonan el nido con menos peso también disminuyen sus probabilidades de supervivencia. Por estas razones, el tamaño de la nidada se ve limitado a una cierta cantidad de crías que pueda ser eficientemente alimentada y con mayores probabilidades de sobrevivir.
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			Figura 2.3. En el tamaño de la nidada del carbonero común (Parus major), una especie de ave del Viejo Mundo, se puede observar cómo funciona la selección individual. Según el estudio de David Lack, la cantidad de huevos se relaciona con las probabilidades de supervivencia de las crías en relación con su tamaño corporal. Foto: Cándido Gutiérrez Peña.

			Aunque el tamaño óptimo de la puesta se ha calculado experimentalmente en 8-12 huevos, la hembra del carbonero común (Parus major) considera colocar hasta 9 huevos como máximo. Esto se debe a que un número mayor por cada nidada implica un gasto energético muy alto. Esto puede determinar que la hembra no esté en condiciones físicas óptimas para el siguiente ciclo reproductivo, afectando las siguientes puestas. Por esta razón, la hembra probablemente busca maximizar su éxito reproductivo a lo largo de toda su vida y no en una puesta.
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			Figura 2.4. a) A medida que aumenta la cantidad de huevos en la nidada del carbonero común (Parus major), el peso de las crías es menor; b) cuanto mayor sea el peso de los volantones al momento de dejar el nido, mayores posibilidades de supervivencia tendrán. Fuente: modificado de Davies et al. (2012).

			A manera de conclusión, podría decirse que el mundo de las aves y de los animales en general no funciona con base en la “solidaridad” del grupo, sino en el “individualismo” motivado por acciones “egoístas”. Estos comportamientos son favorecidos por la selección natural en aquellos individuos que buscan maximizar su contribución genética a las siguientes generaciones. En otras palabras, mediante una mayor supervivencia o reproducción las aves aumentan su eficacia biológica, o sea, dejan más descendientes portadores de sus genes. Según esta perspectiva, el verdadero altruismo no existe en la naturaleza y los comportamientos en apariencia “altruistas” se dan en individuos que reciben algún tipo de beneficio a cambio del costo en que incurren. En la naturaleza, el fin justifica los medios, de esta forma no existe ninguna clase de escrúpulos y se lucha hasta las últimas consecuencias. Por lo tanto, todo se vale, y si es necesario se recurre al engaño con la finalidad de lograr una mayor descendencia y, en consecuencia, la perpetuación de los genes de cada individuo.

			Vida en grupo: costos y beneficios

			Vivir en un grupo tiene tanto costos como beneficios y el grado de socialización de una especie depende de la importancia relativa de ambos factores en la situación particular de esta. Una especie no desarrollará una conducta social si los beneficios de hacerlo no superan los costos que puede acarrear (Audesirk et al., 2013). Una sociedad puede definirse como un grupo cooperativo de organismos de la misma especie. De manera más específica, Alcock (2013) indica que es un grupo formado por individuos de la misma especie que presentan cierto grado de cooperación basada en su capacidad mutua de comunicarse. Considerando esta última definición, se puede ver que hay casos en los cuales los individuos están agrupados, pero no forman sociedades. Es decir, hay atracción, pero no hay sociedad porque no hay comunicación ni cooperación, o bien estas características son muy básicas. Estas agrupaciones se denominan agregaciones y son las más comunes entre las aves, mientras que las relaciones sociales con mecanismos cooperativos muy marcados se observan principalmente en otros grupos de animales, como los insectos y los mamíferos.

			En las aves, las agregaciones se presentan cuando individuos de la misma especie o incluso de diferentes especies se reúnen respondiendo a ciertas características ambientales. Por ejemplo, una fuente de alimento o una mejor capacidad para defenderse de ataques de depredadores son razones valiosas para desarrollar un comportamiento gregario, es decir, para vivir en grupo. Muchas especies de aves tienen este comportamiento y han desarrollado diversas interacciones entre individuos, que pueden estar relacionadas con estrategias de ataque, huida, defensa, alimentación, migración y reproducción. La tendencia a agruparse o congregarse la presentan tanto las aves terrestres como las acuáticas, siendo más frecuente en estas últimas.

			Un ejemplo de aves terrestres que conforman agregaciones son los llamados hormigueros (Thamnophilidae), que habitan bosques neotropicales y se alimentan de hormigas guerreras Eciton burchellii. Estas aves forman agrupaciones mixtas de hasta 20 especies distintas y hasta 60 individuos y comparten información social acústica para localizar y seguir grandes enjambres de hormigas (Martínez et al., 2018a). Tal es el caso del hormiguero ocelado (Phaenostictus mcleannani) y el hormiguero moteado (Hylophylax naevioides) (figura 2.5).

			Entre las aves acuáticas, el rayador negro (Rynchops niger, Laridae), también conocido como rayador americano o pico tijera, anida en colonias bastante densas y se ha visto que este comportamiento reduce los riesgos de depredación de sus crías (Austad, 2016). Otro ejemplo es el pato morado (Netta erythrophthalma, Anatidae), también llamado pato castaño o pato negro, que se distribuye en varios países de Suramérica y el centro y sur de África. Esta especie habita en humedales dulceacuícolas y puede formar agregaciones de varios cientos de individuos (Renjifo et al., 2016).
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			Figura 2.5. El hormiguero moteado (Hylophylax naevioides) es una especie endémica de los bosques neotropicales. Forma bandadas mixtas, lo que les facilita a los individuos encontrar las hormigas de las que se alimentan. Foto: Luke Seitz.

			Las ventajas de vivir con otros

			Vivir en grupos les proporciona a las aves muchas ventajas, entre las que se pueden mencionar: mayor capacidad antidepredatoria, menor inversión de tiempo y energía como resultado de la división del trabajo entre sus miembros, mayor eficiencia para detectar o explotar fuentes alimentarias y mayor probabilidad de encontrar pareja.

			Una mayor capacidad antidepredatoria implica más posibilidad de detectar, ahuyentar y confundir a los depredadores. Así, por ejemplo, con tantas aves juntas en un mismo lugar es muy difícil para un atacante «deslizarse» en la colonia sin ser detectado. Además, podría resultar bastante confuso para un depredador que cientos de aves acuáticas, por ejemplo, se lanzaran sobre él gritando si tratara de atacar alguna de sus crías. Es por eso que, generalmente, los depredadores evitan dirigir sus ataques en busca de presas a individuos que conforman grupos y más bien sus intentos de cacería se enfocan en las aves solitarias.

			La vida en grupos puede ayudar a descubrir más fácilmente un depredador simplemente porque hay más ojos y más oídos capaces de detectarlo, en comparación con un individuo que opta por una estrategia solitaria. Los hormigueros o batarás del género Thamnomanes (Thamnophilidae) tienen “centinelas” en las bandadas mixtas que conforman en la región amazónica. Estos individuos efectúan llamadas de alarma para alertar a los miembros de la bandada de la presencia de depredadores tales como halcones y otras aves rapaces que atacan en vuelo (Martínez et al., 2018b).

			Además, algunos depredadores tienden a no atacar los grupos de aves porque las probabilidades de resultar dañados en el intento suelen ser altas. Tal es el caso del estornino común (Sturnus vulgaris, Sturnidae), especie que habita principalmente en el hemisferio norte. Estas aves tienden a agruparse de forma densa durante el vuelo, en respuesta a la presencia de depredadores como el halcón peregrino (Falco peregrinus). El halcón, por lo general, intentará atacar individuos que se encuentren un poco apartados de la bandada (Goodenough et al., 2017), pues resultaría muy riesgoso para esta rapaz hacerlo directamente cuando están agrupados. Para evitar lesiones, el halcón realiza una serie de falsos ataques con el propósito de que algún individuo se aparte del grupo y en ese momento lleva a cabo el ataque real. Un caso muy similar ocurre con las palomas, como la doméstica o paloma de Castilla (Columba livia, Columbiforme). Esta especie ha sido introducida en el continente americano y se caracteriza por su amplia distribución en todo el mundo. Estas aves se mantienen agrupadas durante sus vuelos para reducir las oportunidades de ser atacadas por las aves rapaces.

			Otra ventaja de la vida en grupo asociada a una mayor eficiencia antidepredatoria consiste en el llamado “efecto dilución”. Esta estrategia se basa en que un individuo de un grupo, o sea, rodeado de otros, reduce su probabilidad de ser atacado simplemente porque hay más presas disponibles vulnerables. En algunas especies de aves acuáticas que se reproducen en colonias, los padres suelen “raptar” a las crías de otras parejas para mezclarlas con las propias; de este modo, se reduce la probabilidad de que las suyas sean depredadas. El pingüino de las Galápagos (Spheniscus mendiculus, Spheniscidae), al igual que otros, antes de ingresar al agua generalmente espera a que se haya formado un grupo de varios individuos que puedan protegerse entre sí de los depredadores (Alcock, 2013).

			Gulson-Castillo, et al. (2018) recopilaron descripciones relacionadas con el comportamiento del macho y la hembra en diferentes especies de aves que conforman parejas para la defensa del nido. Así, se puede ver que en presencia de un depredador, uno de los miembros de la pareja tiende a volar en direcciones distintas a la ubicación de su nido, mientras el otro entra al nido para asegurarse de que todo esté bien. Esto sugiere un menor riesgo para el nido, ya que los depredadores visuales son distraídos por dichas maniobras de la pareja. A este comportamiento se le ha llamado “desvío coordinado” y requiere de la cooperación de al menos dos individuos. Por eso se presenta en aves en las que ambos sexos participan en el cuidado parental de sus crías. Tal comportamiento es común entre las aves del Neotrópico, donde se ha identificado en al menos 28 especies de cinco familias (Gulson-Castillo et al., 2018). Algunas de ellas son la clorofonia verdeazul o tangará bonito (Chlorophonia cyanea, Fringillidae) de Suramérica, la eufonia olivácea (Euphonia gouldi, Fringillidae) y el frutero gorgirrojo o frutero pigmeo (Pipreola chlorolepidota, Cotingidae).

			Por otra parte, una mejora de la vigilancia acompañada por una adecuada comunicación de alarma entre los miembros de un grupo permite que estos permanezcan más tranquilos. De esta forma, pueden disponer de más tiempo para dedicarlo a otras actividades, como alimentarse. Así, las aves logran una mayor eficiencia en el manejo del tiempo y la energía invertidos en las diferentes actividades. Un ejemplo es la monterita crestada o afrechero canela (Charitospiza eucosma, Thraupidae) de Suramérica, cuyos individuos pueden destinar más tiempo para alimentarse y menos para la vigilancia cuando están en grupo. Además, una vez detectado el depredador potencial, todos se benefician con la defensa cooperativa, que puede consistir en llamadas de alerta o incluso ataques grupales al intruso.

			Otra forma de lograr mejoras en cuanto al gasto energético que requieren las diferentes actividades que realizan las aves son los agrupamientos, como las bandadas en ciertas especies. Esto se puede observar durante las migraciones, como el patrón en forma de V que adoptan ciertas aves acuáticas al volar. Esta estrategia proporciona una ventaja aerodinámica a cada individuo del grupo, ya que reduce la resistencia del aire y, por lo tanto, la energía requerida durante el vuelo. El individuo que tiene las mayores demandas energéticas es el que va al frente, posición que es intercambiada con los otros miembros de la bandada de manera regular.

			Juntos es más fácil conseguir alimento

			Las aves depredadoras consiguen mejorar sustancialmente la posibilidad de obtener presas utilizando estrategias de cooperación. Tal es el caso de ciertas especies acuáticas como las vadeadoras, que suelen formar grandes grupos mixtos para la captura de peces e invertebrados; también se las conoce como aves zancudas porque poseen patas largas que les permiten caminar en aguas poco profundas. Uno de los beneficios de la cooperación es una mejor eficiencia en el uso de recursos efímeros, que son aquellos que están disponibles por poco tiempo. Además, se da una ganancia de información entre las aves, ya que cuando las presas han sido detectadas por algunos individuos, los otros se enteran rápidamente, y como resultado, generalmente tienen mayor éxito en su captura.

			La posible transferencia de información entre los miembros de una colonia con respecto a fuentes de alimento constituye otra importante ventaja de la vida en grupo. Por ejemplo, cuando hay muchos individuos buscando alimento, hay más oportunidades de que alguno lo encuentre y el resto del grupo solo lo sigue (Farine et al., 2015). Al seguir a la bandada, un individuo tiene mayores probabilidades de hallar cantidades adecuadas de alimento en un día determinado. Esto es especialmente cierto cuando los miembros aprovechan los conocimientos de las aves más experimentadas del grupo.

			Por otra parte, el grado de cooperación entre individuos de la misma especie varía considerablemente de una especie a otra. Algunas especies son básicamente solitarias y las interacciones de los adultos consisten en breves encuentros, sobre todo durante el apareamiento. Considerando el grupo de las aves playeras, algunas especies, como el correlimos grande (Calidris canutus, Scolopacidae), se alimentan en bandadas densas. En cambio otras, como el chorlitejo grande (Charadrius hiaticula, Charadriidae), lo hacen en bandadas dispersas o incluso en forma solitaria (figura 2.6).

			[image: ]

			Figura 2.6. (a) El correlimos grande o playero rojizo (Calidris canutus) y (b) el chorlitejo grande (Charadrius hiaticula) difieren en sus estrategias de forrajeo. Esto determina, a su vez, distintos grados de cooperación en ambas especies durante sus actividades de alimentación. Fotos: Dick Daniels (a) y Cristiano Crolle (b).

			Para entender el por qué de esta diferencia en el caso de especies de hábitos alimentarios aparentemente similares, es necesario profundizar un poco. El correlimos grande (C. canutus) busca su alimento por contacto y desplazándose lentamente por la playa; es decir, esta especie hunde su pico en el lodo en busca de invertebrados de las zonas intermareales. En cambio, el chorlitejo grande (C. hiaticula) los busca utilizando la vista en la superficie del agua o del lodo y se desplaza rápidamente. Cuando los individuos de una especie se alimentan juntos, puede darse la competencia por interferencia, que es cuando un individuo interfiere directamente en la obtención de alimento de otro. Es posible que el costo que implica la competencia por interferencia entre individuos en el chorlitejo grande sea muy alto. Por lo tanto, el beneficio neto para un individuo en esta especie es mayor cuando se encuentra solo, incluso considerando que hay un mayor riesgo por los depredadores (Davies et al., 2012).
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