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Patrones de agregación en ectoparásitos: revisando la hipótesis del pollo sabroso 

Resumen: Los parásitos, de forma casi universal, muestran una distribución agregada en las poblaciones de sus hospedadores: unos 
pocos individuos albergan una gran cantidad de parásitos, mientras que el resto porta muy pocos parásitos o ninguno. Aunque los procesos 
que explican la distribución agregada de los parásitos son múltiples, la inmunocompetencia suele jugar un papel trascendental. Este artículo 
revisa la hipótesis del pollo sabroso (Tasty Chick), que intenta explicar los patrones de asincronía de eclosión como una adaptación a la 
agregación de ectoparásitos hematófagos (ej. ácaros, pulgas, dípteros) en las nidadas de las aves altriciales. La hipótesis sostiene que, 
dentro de un nido, los ectoparásitos tenderán a agregarse en los pollos de peor calidad y, por ende, menos inmunocompetentes. En las 
aves altriciales que exhiben eclosión asíncrona, estos pollos se corresponden, típicamente, con los pollos que eclosionan los últimos. Al 
agregarse en estos pollos (los denominados ‘tasty chicks’ en la formulación de la hipótesis), los ectoparásitos verían incrementado su 
fitness, sin afectar negativamente al desarrollo y supervivencia del resto de pollos de la nidada. La revisión de los estudios que han puesto 
a prueba la hipótesis Tasty Chick revela que la evidencia a favor de esta es débil. La mayoría de los estudios muestra que los ectoparásitos 
tienden a agregarse en los pollos más grandes y en mejor condición dentro de la nidada, en lugar de en los pollos que eclosionan los 
últimos y están en peor condición. Además, diversos estudios también muestran que los pollos últimos en eclosionar no siempre son menos 
inmunocompetentes que el resto de los pollos de la nidada. En conclusión, la mayoría de los estudios no aporta evidencias a favor de la 
hipótesis Tasty Chick, por lo que los patrones de agregación de los ectoparásitos no han motivado la evolución de la asincronía de eclosión 
en las aves. 
Palabras clave: Carnus; Ceratophyllus; condición corporal; Dermanyssus; ectoparasitismo; inmunocompetencia; Ixodes; Protocalliphora 

Aggregation patterns in ectoparasites: revisiting the Tasty Chick Hypothesis 

Abstract: Parasites, in a near-universal pattern, are often aggregated on their host populations. Whereby few host individuals harbour 
many parasites, many host individuals have few or no parasites. Although processes that explain aggregated parasite distribution are 
multiple, immunocompetence often plays a key role. This article revises the Tasty Chick hypothesis, which explains the patterns of 
asynchronous hatching as an adaptation to aggregation of hematophagous ectoparasites (e.g. mites, fleas, flies) within broods of altricial 
birds. This hypothesis states that ectoparasites would tend to aggregate on low-quality nestlings and, thus, lower immunocompetent 
nestlings, within broods. In altricial birds exhibiting hatching asynchrony, these nestlings typically correspond to late-hatched nestlings. By 
aggregating on these nestlings (the so-called ‘tasty chicks’ in the hypothesis framework), ectoparasites would increase their fitness, without 
negatively affecting the development and survival of the remaining siblings. A review of the studies testing the Tasty Chick hypothesis 
reveals that evidence in favour of the hypothesis is weak. Most studies show that ectoparasites tend to aggregate on larger and high-quality 
nestlings within broods, rather than late-hatched nestlings. Furthermore, studies also show that late-hatched nestlings are not always less 
immunocompetent than remaining nestlings in the brood. In conclusion, most studies do not provide evidence in favour of the Tasty Chick 
hypothesis, thus aggregation patterns of ectoparasites have not driven the evolution of asynchronous hatching in birds. 
Keywords: body condition; Carnus; Ceratophyllus; Dermanyssus; ectoparasitism; immunocompetence; Ixodes; Protocalliphora 

Introducción: Patrones de agregación en ectoparásitos 
Los parásitos están presentes de forma ubicua en la naturaleza y son enormemente diversos (Weinstein y Kuris 2016). Por 

definición, los parásitos son organismos que toman recursos de sus hospedadores y viven a expensas de estos, causándoles un 
perjuicio, para completar su desarrollo. Por estos motivos, constituyen una fuerte presión selectiva para los hospedadores, ya 
que tienen consecuencias importantes sobre el fitness de los hospedadores (Schmid-Hempel 2011) y, por tanto, en la evolución 
de sus poblaciones (Gandon y Michalakis 2002; Watson 2013) y en el funcionamiento de los ecosistemas (Hudson et al. 2002). 
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Dentro de los parásitos, los ectoparásitos son aquellos que viven sobre el hospedador en algún momento de su ciclo vital; y 
dentro de los ectoparásitos, los ectoparásitos hematófagos, aquellos que se alimentan de la sangre de su hospedador, conforman 
el grupo más abundante y ampliamente estudiado.  

Los ectoparásitos, por lo general, no se encuentran distribuidos de forma aleatoria en las poblaciones de sus hospedadores 
sino de forma agregada (Boulinier et al. 1996; Shaw et al. 1998; Morrill et al. 2020). Dentro de una población de hospedadores, 
lo normal es encontrar pocos individuos que albergan una gran cantidad de ectoparásitos y muchos individuos que portan muy 
pocos ectoparásitos o ninguno (revisión en Shaw y Dobson 1995). Se cree que este patrón de agregación es prácticamente 
universal entre los parásitos, incluyendo ectoparásitos (Poulin 2007a), lo que tiene importantes consecuencias en la dinámica 
poblacional de parásitos y hospedadores y en las interacciones parásito-hospedador (Poulin 2007b; Goater et al. 2014). Son 
numerosos los modelos teóricos y matemáticos desarrollados para definir y cuantificar el grado de agregación de los parásitos 
en las poblaciones de sus hospedadores (ej. Poulin 1993; Wilson et al. 2002; Gourbière et al. 2015; McVinish y Lester 2020), así 
como los estudios que han descrito los factores que contribuyen a explicar dicha agregación (Morrill et al. 2017, 2020). A grandes 
rasgos, los procesos que explican la distribución agregada de los ectoparásitos se pueden dividir en dos grandes grupos: aquellos 
que generan variabilidad en los hospedadores en su grado de susceptibilidad y exposición a los parásitos, y aquellos que 
producen variabilidad en la respuesta inmune del hospedador hacia el parásito (Anderson y Gordon 1982; Boulinier et al. 1996). 
Por ejemplo, el tamaño corporal, el sexo, la selección de microhábitat o la vida en grupo son factores determinantes en la 
exposición a ectoparásitos (Poulin 1991; Watkins y Blouin-Demers 2019; Herrero-Cófreces et al. 2021), mientras que la función 
inmune dependiente de la condición física y la inmunocompetencia lo son para la intensidad de parasitismo (Luong et al. 2011; 
Morrill y Forbes 2012). 

El sistema inmune es el principal mecanismo desarrollado por los hospedadores para luchar contra los parásitos (Owen et al. 
2010; Schmid-Hempel 2011), pero el mantenimiento y despliegue de la función inmune son costosos en términos energéticos y 
de estrés oxidativo, además de requerir diversos nutrientes limitantes (Lochmiller y Deerenberg 2000; Schmid-Hempel 2011; 
Demas y Nelson 2012). Debido a ello, es de esperar que los hospedadores en mejor condición física sean los más 
inmunocompetentes, es decir, los que muestren una mejor habilidad para resistir a los parásitos a través de la respuesta de su 
sistema inmune (ej. Saino et al. 1997; Brinkhof et al. 1999; Wesneat et al. 2004). A priori, sería de esperar que los ectoparásitos, 
una vez localicen al hospedador, tiendan a alimentarse y agregarse en aquellos hospedadores que exhiban las mejores 
condiciones nutricionales para su desarrollo, supervivencia y reproducción. Sin embargo, estos hospedadores también serán los 
más inmunocompetentes, siendo capaces de desplegar mecanismos de defensa inmunes costosos y eficaces que limitan la 
capacidad del ectoparásito para acceder a la sangre (ej. inflamación; Owen et al. 2009), lo que reduciría la eficacia biológica del 
ectoparásito. De hecho, varios estudios experimentales han demostrado que una mejor inmunocompetencia del hospedador 
reduce la supervivencia y fecundidad de los ectoparásitos (Walker et al. 2003; Tschirren et al. 2007; Bize et al. 2008). 

Aunque son numerosos los factores que explican los patrones de agregación en parásitos, en este artículo solo me centraré 
en uno de los factores principales que se ha propuesto, a partir de la hipótesis del pollo sabroso (hipótesis Tasty Chick), para 
explicar los patrones de agregación de ectoparásitos hematófagos en nidos de aves. Este factor es la eclosión asíncrona de los 
pollos, que se manifiesta en forma de jerarquía de tamaño entre los pollos de una nidada y que, en última instancia, genera una 
variabilidad intra-nidada en términos de condición física e inmunocompetencia de los pollos necesaria para que los ectoparásitos 
puedan mostrar preferencias de alimentación y agregación dentro de un nido. 

Antecedentes de la hipótesis Tasty Chick: la eclosión asíncrona 
En las aves altriciales —aquellas cuyos pollos nacen ciegos, con movilidad reducida y dependientes del cuidado parental durante 

su etapa de desarrollo más temprana—, la eclosión asíncrona de los pollos se produce cuando uno o ambos parentales comienzan 
a incubar los huevos antes de que la hembra termine la puesta. De esta manera, no todos los pollos de un nido eclosionan a la vez, 
sino que algunos lo harán antes que otros. El grado de asincronía en la eclosión de los pollos varía entre especies y, en algunas 
ocasiones, dentro de una misma especie (Clark y Wilson 1981; Magrath 1990; Stenning 1996). La eclosión asíncrona provoca en 
última instancia la existencia de una jerarquía de tamaño entre los pollos de una nidada, ya que los pollos que nacen los últimos 
(normalmente, en paseriformes, con varios días de diferencia respecto al resto) comienzan con el hándicap de un menor tamaño 
corporal que suele mantenerse hasta la fase de abandono del nido. Esta jerarquía de tamaño implica que no todos los pollos de una 
nidada tienen el mismo valor reproductivo para los parentales. Así, de forma general, los pollos de una nidada se dividen en aquellos 
que eclosionan primero y que poseen un alto valor reproductivo, denominados centrales, y aquellos que eclosionan los últimos y 
tienen menor valor reproductivo, denominados marginales (Forbes et al. 1997; Glassey y Forbes 2002). Los pollos marginales son 
los que suelen salir perdiendo en la competencia entre hermanos por los recursos ya que, aunque piden alimento con más ímpetu, 
son alimentados con menos frecuencia por los parentales que los pollos centrales (Glassey y Forbes 2002). Esta asimetría en la 
competencia y reparto de alimento intra-nidada provoca que los pollos marginales estén más desnutridos y en peor condición que 
los pollos centrales, lo que suele resultar en una mayor probabilidad de mortalidad (Clark y Wilson 1981; Stenning 1996). 

Numerosas hipótesis han intentado explicar la existencia de la eclosión asíncrona en las aves altriciales. De forma general, y 
siguiendo a Stenning (1996), las hipótesis clásicas que exploraron el potencial adaptativo de la eclosión asíncrona se centraron 
en dos aspectos: la disponibilidad de alimento y el ahorro de tiempo. En el primer bloque de hipótesis, los parentales inducirían 
la eclosión asíncrona de sus pollos (i) si prevén que el alimento será escaso durante la época reproductora, (ii) para espaciar los 
picos máximos de demanda de alimento de los pollos, (iii) o para reducir el consumo general de energía de la nidada. En el 
segundo bloque de hipótesis, los parentales provocarían la eclosión asíncrona (i) para reducir el tiempo que permanecen los 
pollos en el nido y así minimizar el riesgo de depredación, (ii) para conservar la viabilidad de los embriones, (iii) o para invertir el 
máximo cuidado parental cuando los sitios de nidificación son escasos (revisiones de las hipótesis en Magrath 1990; Stenning 
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1996). Incluso la eclosión asíncrona podría ser una maladaptación (o exaptación) en ciertas especies, resultado de adaptaciones 
pasadas a una elevada heterogeneidad ambiental e imprevisibilidad de recursos. En este caso, la eclosión asíncrona podría ser 
adaptativa en determinadas circunstancias, pero no siempre (Stenning 1996). Años más tarde de la propuesta de todas estas 
hipótesis, Christe et al. (1998) sugirieron que los ectoparásitos podrían ser los determinantes de la evolución y mantenimiento de 
la eclosión asíncrona y, por tanto, de las jerarquías de tamaño entre los pollos de una nidada. 

Agregación de ectoparásitos en nidos de aves: la hipótesis Tasty Chick 
La hipótesis Tasty Chick sugiere que la eclosión asíncrona podría haber evolucionado como una defensa frente al 

ectoparasitismo (Christe et al. 1998). En esencia, la hipótesis propone que los ectoparásitos hematófagos verían aumentada su 
eficacia biológica si se alimentan y agregan en los pollos que exhiben una peor inmunocompetencia dentro de una nidada, los 
cuales serían presumiblemente los pollos marginales, últimos en eclosionar y con una peor condición física. Desde el punto de 
vista del ectoparásito, estos pollos serían los más atractivos, los ‘Tasty Chicks’ (los ‘pollos sabrosos’). Así, dentro de una nidada 
asíncrona, los pollos que no sean capaces de producir una respuesta inmune efectiva frente a los ectoparásitos, por ejemplo, 
debido a una pobre condición física o nutricional, serían los que más sufrirían los perjuicios del ectoparasitismo. Los pollos 
marginales, por lo tanto, verían incrementada su probabilidad de mortalidad incluso en situaciones de alimento ad libitum. De 
esta hipótesis se concluye entonces que la agregación de ectoparásitos en los pollos marginales reduciría la carga parasitaria 
para los pollos centrales, que son los que tienen mayor valor reproductivo para los parentales. La eclosión asíncrona sería 
entonces adaptativa si aumentara el éxito reproductor de los parentales cuando la nidada estuviera infestada de ectoparásitos: 
los pollos centrales estarían libres de ectoparásitos, mantendrían una buena condición física y sobrevivirían a expensas del 
sacrificio de los pollos marginales, que actuarían a modo de cebo y acabarían muriendo (de forma similar a lo que propone la 
hipótesis de reducción de nidada; Stenning 1996). En consecuencia, se evitaría una pérdida total de la nidada o permitiría a los 
pollos centrales crecer más eficientemente y aumentar sus probabilidades de supervivencia (Christe et al. 1998).  

En definitiva, para las nidadas asíncronas, la hipótesis Tasty Chick: (i) asume que los pollos marginales y últimos en eclosionar 
son menos inmunocompetentes frente a los ectoparásitos que los pollos centrales y primeros en eclosionar; (ii) predice que los 
ectoparásitos mostrarán preferencia por estos pollos marginales menos inmunocompetentes, alimentándose y agregándose en 
ellos; y (iii) predice que los pollos marginales se verán más impactados por los ectoparásitos que el resto de los pollos centrales, lo 
que provocaría que en nidos infestados aumentara la variación intra-nidada en relación al tamaño corporal en comparación con los 
nidos no infestados. Esto, en consecuencia, debería favorecer el crecimiento y supervivencia de los pollos centrales. Antes de revisar 
los estudios que han puesto a prueba la hipótesis Tasty Chick, cabe mencionar que la existencia de pollos marginales, de menor 
tamaño que el resto de la nidada y con una baja condición física e inmunocompetencia, puede ser inducida por otros factores aparte 
de la eclosión asíncrona y que serían válidos en el marco teórico de la hipótesis, como por ejemplo una distribución no aleatoria de 
alimento en nidos infestados o diferencias en el tamaño de los huevos (Schifferli 1973; Clark y Wilson 1981; Christe et al. 1996). 

Hipótesis Tasty Chick: evidencias y estado del arte 
Los estudios que han puesto a prueba la hipótesis Tasty Chick se muestran en la Tabla 1. No todos los estudios han 

examinado la asunción y las dos predicciones expuestas en el apartado anterior, ya que la mayoría se han limitado a testar una 
o dos. Además, la predicción 1 no ha sido validada de forma directa en varios de los estudios debido a la dificultad logística (e 
imposibilidad en muchos casos) de cuantificar la agregación de ectoparásitos en los pollos. Casi todos los ectoparásitos 
examinados se alimentan esporádicamente de la sangre de los pollos, varias veces al día, y no permanecen en el cuerpo del 
hospedador de manera permanente. Además, las larvas de algunos ectoparásitos dípteros (Protocalliphora spp. o Philornis 
downsi) son fotófobas y se alimentan durante la noche (Bennett y Whitworth 1991; Fessl et al. 2006). Debido a esta limitación, 
excepto los estudios que examinaron los ectoparásitos Carnus hemapterus y P. downsi (que viven permanentemente sobre los 
pollos o dentro de su piel, respectivamente; Tabla 1), los únicos estudios que testaron esta predicción lo hicieron a través de la 
tasa de reposición sanguínea de los pollos (Simon et al. 2003) o la selección de hospedador por parte del ectoparásito (Heylen 
y Matthysen 2011). En general, la mayoría de los estudios han encontrado evidencias en contra de la hipótesis (7 de 11), mientras 
que solo uno encontró evidencias a favor de la hipótesis (Tabla 1). Tres estudios encontraron evidencias parciales, es decir, que 
algunas de las asunciones o predicciones se cumplieron, pero otras no (Tabla 1). 

En relación con la asunción, que afirma que los pollos marginales son menos inmunocompetentes que los centrales, la 
mayoría de los estudios incluidos en la Tabla 1 revelaron resultados en contra. Esta asunción se cumplió solamente en la lechuza 
común Tyto alba (Roulin et al. 2003), pero no en el carbonero común Parus major (Roulin et al. 2003), herrerillo común Cyanistes 
caeruleus (Garrido-Bautista et al. 2022), carraca europea Coracias garrulus (Václav et al. 2008), ni azulejo de las montañas Sialia 
currucoides (O’Brien y Dawson 2009). Los pollos marginales de herrerillo común incluso mostraron una mayor densidad de 
leucocitos en sangre que los pollos centrales (Garrido-Bautista et al. 2022), mientras que la mayor inmunocompetencia en pollos 
de carraca europea se dio en edades intermedias (Václav et al. 2008). Por su parte, O’Brien y Dawson (2009) mostraron 
experimentalmente que, en nidadas asíncronas, los pollos marginales de azulejo de las montañas mostraron una 
inmunocompetencia similar a los pollos centrales y de mayor edad. Debido al coste de desplegar una respuesta inmune (Demas 
y Nelson 2012; Schmid-Hempel 2011), la inmunocompetencia típicamente covaría con la condición física de los pollos (Saino et 
al. 1997; Brinkhof et al. 1999; Wesneat et al. 2004). Los pollos marginales, al estar en una peor condición física que los centrales, 
tenderían entonces a mostrar una respuesta inmune menos eficiente contra los ectoparásitos que los pollos centrales (Saino et 
al. 1997; Christe et al. 1998; Roulin et al. 2003). Sin embargo, la función inmune compite con otras funciones esenciales como el 
crecimiento (Norris y Evans 2000; Schmid-Hempel 2011), por lo que la inmunocompetencia no siempre covaría con la condición 
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física (ej. O’Brien y Dawson 2009). Por ejemplo, en el herrerillo común, los pollos que eclosionan en momentos distintos de la 
temporada de cría muestran una condición similar, pero la inmunocompetencia es peor en los que eclosionan más tarde (Dubiec 
y Cichoń 2005). Y lo más importante, sendos estudios han aportado evidencias de que los pollos marginales y últimos en 
eclosionar no son menos inmunocompetentes que los pollos centrales, ya que muestran densidades similares de 
inmunoglobulinas en sangre (Saino et al. 2001; Parejo et al. 2007), misma respuesta inmune a antígenos (Bize et al. 2005; Kilgas 
et al. 2010) o parten con una mayor concentración de recursos maternos en sus huevos (Roulin et al. 2008). En definitiva, la gran 
mayoría de los estudios no apoya la asunción de que los pollos marginales sean menos inmunocompetentes que los centrales. 

Tabla 1. Listado de estudios que han puesto a prueba la hipótesis Tasty Chick, indicando la referencia, especie hospedadora, 
el ectoparásito, la región geográfica, el tipo de evidencia (experimental u observacional), la asunción y predicción testada y los 
parámetros medidos en pollos. En verde se marcan los estudios que apoyan la hipótesis, en rojo los estudios que no la apoyan 
y en naranja los que han encontrado evidencia parcial. 

Table 1. List of studies testing the Tasty Chick hypothesis, indicating the reference, host species, ectoparasite, geographical 
region, evidence type (experimental or observational), tested assumption and prediction, and measured nestling parameters. 
The studies supporting the hypothesis are marked in green, the studies rejecting the hypothesis are marked in red, and the 
studies finding partial support are marked in orange. 

Referencia  Especie 
hospedadora  Ectoparásito Región 

geográfica  
Tipo de 
evidencia 

Asunción y 
predicción 
testada1 

Parámetros 
medidos2 Evidencia 

Descamps 
et al. 2002 

Cyanistes 
caeruleus 

Protocalliphora 
azurea y  
P. falcozi 

Córcega 
(Francia) Experimental 2, 3 

Peso corporal, 
longitud del tarso y 
hematocrito 

– 

Roulin et al. 
2003 

Tyto alba, 
Falco 
tinnunculus, 
Tachymarptis 
melba y Parus 
major 

Carnus 
hemapterus, 
Ixodes ricinus y 
Crataerina 
melbae 

Suiza y 
Francia Observacional 1, 2 

Respuesta inmune a 
antígenos (SRBC y 
PHA) 

± 

Simon et al. 
2003 

Cyanistes 
caeruleus 

Protocalliphora 
azurea y  
P. falcozi 

Córcega 
(Francia) Experimental 2 Tasa de recambio 

sanguínea + 

Valera et al. 
2004 

Merops 
apiaster 

Carnus 
hemapterus Eslovaquia Experimental 2 

Peso y área 
corporales y 
respuesta inmune a 
antígenos (PHA) 

– 

Roulin et al. 
2008 Tyto alba Carnus 

hemapterus Suiza Experimental 1, 3 Peso corporal y 
longitud del ala – 

Václav et al. 
2008 

Coracias 
garrulus 

Carnus 
hemapterus España Observacional 1, 2 

Peso y área 
corporales, longitud 
del ala y respuesta 
inmune a antígenos 
(PHA) 

– 

O’Brien y 
Dawson 
2009 

Sialia 
currucoides 

Protocalliphora 
spp. Canadá Experimental 1, 2, 3 

Peso corporal, 
longitud del tarso y 
respuesta inmune a 
antígenos (PHA) 

– 

Heylen y 
Matthysen 
2011 

Parus major Ixodes 
arboricola Bélgica Experimental 2 

Peso corporal, 
hematocrito y 
hemaglutinación 

– 

O’Connor et 
al. 2014 

Geospiza 
fuliginosa Philornis downsi 

Islas 
Galápagos 
(Ecuador) 

Experimental 2, 3 

Peso corporal, 
longitud del tarso, ala 
y pico y tasa de 
petición 

± 

Václav y 
Valera 2018 

Coracias 
garrulus 

Carnus 
hemapterus España Experimental 1, 2 

Peso corporal, 
longitud del ala, 
fisiología plasmática y 
respuesta inmune a 
antígenos (PHA) 

– 

Garrido-
Bautista et 
al. 2022 

Cyanistes 
caeruleus 

Protocalliphora 
azurea y 
Ceratophyllus 
gallinae 

España Observacional 1, 3 

Peso corporal, 
longitud del tarso y 
respuesta inmune a 
antígenos (PHA) 

± 

 
1 Asunción y predicciones: (1) los pollos marginales son menos inmunocompetentes que los centrales; (2) los ectoparásitos se agregan en los 
pollos marginales; (3) los pollos marginales son afectados negativamente más que los centrales, aumentando la variación intra-nidada en 
parámetros de condición. La número 2 se testó de manera indirecta en varios de los estudios (ver texto principal).  
2 Antígenos inyectados en los pollos para medir la inmunocompetencia: SRBC (Sheep Red Blood Cells), PHA (Phytohaemagglutinin). 
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La predicción 1 sostiene que los ectoparásitos se agregarán en los pollos marginales y más pequeños de la nidada. La 
mayoría de los estudios ha encontrado evidencias en contra (excepto Simon et al. (2003) y O’Connor et al. (2014)) y los patrones 
de agregación encontrados parecen depender de la especie de ectoparásito. En contra de esta predicción, C. hemapterus parece 
agregarse en los pollos más grandes e inmunocompetentes de la nidada (Valera et al. 2004; Roulin et al. 2008), pero en un patrón 
dependiente de la ontogenia y perfil nutricional del hospedador (Václav et al. 2008; Václav y Valera 2018), y siempre que los 
pollos no estén completamente emplumados (Dawson y Bortolotti 1997; Liker et al. 2001; Roulin et al. 2003). En concreto, C. 
hemapterus, en densidades no elevadas, selecciona los pollos más grandes, con mayor área corporal y más inmunocompetentes, 
que se corresponden con aquellos de edades intermedias (Valera et al. 2004; Václav et al. 2008). Sin embargo, este patrón de 
agregación varía con la ontogenia de los pollos (Václav et al. 2008), ya que su respuesta inmune y perfil proteico también varían 
con la edad (Václav y Valera 2018). Parece ser que la abundancia de C. hemapterus disminuye con la ontogenia de los pollos 
no solo como resultado de estos cambios fisiológicos e inmunes sino también debido al emplumamiento creciente (Dawson y 
Bortolotti 1997; Liker et al. 2001) y a la capacidad de los pollos de exhibir comportamientos antiparasitarios (Roulin et al. 2003). 
Carnus hemapterus se agregaría entonces, de manera general, en los pollos más grandes y mejor nutridos (Christe et al. 2003) 
porque son los que exhibirán mayores probabilidades de supervivencia, pero podrían alternar entre hospedadores en función de 
su edad, inmunocompetencia, perfil fisiológico o de la densidad de parásitos (Hawlena et al. 2005), teniendo especial importancia 
el nivel de la respuesta inmune contra C. hemapterus (Václav y Valera 2018). Un patrón similar a C. hemapterus se observó en 
la garrapata Ixodes arboricola, que, en nidadas de carbonero común, prefiere a los pollos de mayor edad y más desarrollados 
(Heylen y Matthysen 2011). En un experimento de selección del hospedador por parte de I. arboricola donde se le ofrecían parejas 
de pollos que diferían en su edad, se observó que estos ectoparásitos se agregaban en los pollos más desarrollados cuando su 
alternativa eran pollos marginales de menor edad (Heylen y Matthysen 2011). 

Por su parte, Simon et al. (2003) fueron los únicos en encontrar evidencias de agregación de Protocalliphora spp. en pollos 
marginales de herrerillo común, al observar una mayor tasa de extracción de sangre en estos pollos. No obstante, Descamps et 
al. (2002) encontraron, en la misma población, que el hematocrito de los pollos marginales fue el mismo que el de los pollos 
centrales en nidos infestados, sugiriendo una tasa de extracción de sangre similar entre pollos. Esta distribución aleatoria entre 
pollos de la nidada también se observó en la garrapata Ixodes ricinus (Roulin et al. 2003). En cambio, O’Connor et al. (2014) 
observaron que las larvas de la mosca parásita P. downsi se agregan de forma consistente en un solo pollo marginal por nidada 
en los pinzones de Darwin Geospiza fuliginosa. 

En definitiva, la mayoría de los estudios tampoco apoya la predicción de que los ectoparásitos se agreguen en los pollos 
marginales de la nidada. Es más, en clara contraposición a esta predicción, los ectoparásitos (aunque existe cierta variabilidad 
interespecífica) muestran preferencia por alimentarse y agregarse en los pollos centrales —más grandes, inmunocompetentes y 
mejor nutridos— en lugar de en los marginales y últimos en eclosionar (Roulin et al. 2003; Valera et al. 2004; Bize et al. 2008; 
Václav et al. 2008; Heylen y Matthysen 2011; Václav y Valera 2018), o no mostrar ninguna preferencia (Descamps et al. 2002; 
O’Brien y Dawson 2009; Garrido-Bautista et al. 2022), probablemente por los beneficios que les aportan en relación a la 
termorregulación (Valera et al. 2004), competencia intraespecífica (Rózsa 1997) y persistencia de los recursos alimenticios 
(supervivencia del hospedador) (Christe et al. 1998; Václav et al. 2008). Además, en línea con estos resultados, sendos estudios 
han encontrado que las mayores cargas de ectoparásitos suelen darse en los pollos más grandes y sanos de la nidada (Lee y 
Clayton 1995; Dawson y Bortolotti 1997). 

En relación con la predicción 2, que sostiene que los pollos marginales serán los más perjudicados por los ectoparásitos y 
que los centrales se verán beneficiados en consecuencia, la evidencia a favor es de nuevo escasa. Muchos de los estudios no 
han observado un incremento en la variación intra-nidada en parámetros biométricos, como el peso corporal o la longitud del 
tarso, ni hematológicos, como el hematocrito, en nidos infestados respecto a nidos no infestados (Descamps et al. 2002; 
O’Connor et al. 2014; Garrido-Bautista et al. 2022). Incluso aunque esta variación intra-nidada se viera incrementada en los nidos 
infestados (ej. Merino y Potti 1995; Christe et al. 1996; Szép y Møller 2000), esto no tendría por qué significar un mayor impacto 
de los ectoparásitos sobre los pollos marginales. De hecho, este resultado sería una evidencia indirecta de la predicción y otros 
mecanismos alternativos podrían explicar el crecimiento retardado de los pollos marginales cuando el nido está infestado, como 
una preferencia parental por cebar más asiduamente a los pollos centrales o más sanos (Saino et al. 2000; Smiseth et al. 2003) 
o una mayor competencia entre hermanos (Descamps et al. 2002). En este sentido, el único estudio recogido en la Tabla 1 que 
testó in situ esta predicción fue O’Connor et al. (2014), quienes observaron que las larvas de P. downsi se agregaban en un único 
pollo de pinzón de Darwin cada noche, provocándole graves deformaciones en las narinas (este ectoparásito es intradérmico) y 
debilitándolo hasta el extremo de impedirle solicitar alimento. Los parentales, en consecuencia, no cebaban a este pollo durante 
el día siguiente, que terminaba muriendo de inanición en cuestión de 24 h (O’Connor et al. 2014). 

También en línea con la predicción 2, sería de esperar que, si el pollo marginal actúa a modo de cebo para los ectoparásitos, 
los pollos centrales se verían beneficiados en cuanto a crecimiento y supervivencia en su fase en el nido. Una eliminación del 
pollo marginal debería entonces provocar una disminución en el crecimiento de los pollos centrales y/o un aumento de su 
mortalidad, ya que los parásitos se distribuirían aleatoriamente entre los pollos de la nidada. Descamps et al. (2002) testaron 
experimentalmente esta predicción en herrerillos y no encontraron diferencias en crecimiento ni hematocrito entre pollos de 
nidadas infestadas a las que se le quitó el pollo marginal y pollos de nidadas infestadas a las que se le quitó otro pollo aleatorio. 
Esto apoyaría el hecho de que el pollo marginal y último en eclosionar no es adaptativo frente al ectoparasitismo. Por otra parte, 
de esta predicción 2 también se extrae que, cuando no hay ectoparásitos en el nido, el pollo marginal se vería beneficiado 
respecto a los pollos marginales de nidos infestados. Una eliminación de los ectoparásitos, por tanto, beneficiaría exclusivamente 
al pollo marginal. O’Brien y Dawson (2009) testaron experimentalmente esta idea en azulejo de las montañas y, de nuevo, no 
encontraron evidencias a favor. La eliminación de Protocalliphora spp. provocó un aumento del peso corporal de los pollos de 
edades intermedias, es decir, los que eclosionaban entre el primero y el último. Este resultado apoyaría el hecho de que estos 
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ectoparásitos, de agregarse (Simon et al. 2003), lo harían en aquellos pollos de calidad e inmunocompetencia relativamente 
altas, similar a lo que ocurre con C. hemapterus. Por último, y en clara contraposición al valor adaptativo del pollo marginal frente 
al ectoparasitismo, O’Connor et al. (2014) observaron que, aunque las larvas P. downsi se agregaban en un único pollo de pinzón 
de Darwin, la exanguinación que les provocaba era tan elevada que, al día siguiente, cuando este pollo moría, volvían a agregarse 
y alimentarse de otro pollo. En menos de dos semanas, P. downsi acababa matando a toda la nidada. El pollo marginal no 
aumentaba el crecimiento del resto de pollos ni evitaba la pérdida total de la nidada. Sin embargo, este resultado hay que 
interpretarlo con cautela y no debe ser extrapolable a otros sistemas ectoparásito-ave debido al carácter invasor de P. downsi en 
las islas Galápagos y a la inexistencia de coevolución con los pinzones de Darwin y otros paseriformes de las islas. 

En conclusión, las evidencias a favor de la hipótesis Tasty Chick son bastante escasas. En prácticamente todos los 
hospedadores aviares examinados, no se cumple la asunción de que los pollos marginales y últimos en eclosionar sean menos 
inmunocompetentes que los pollos centrales y primeros en eclosionar: los pollos marginales son igual o más inmunocompetentes 
que los centrales. Los ectoparásitos, aunque existe variación interespecífica, tampoco parecen agregarse en los pollos 
marginales. En contraposición, muchos ectoparásitos como C. hemapterus o I. arboricola prefieren alimentarse de los pollos más 
grandes, sanos e inmunocompetentes de la nidada, mientras que otros no parecen mostrar patrones de agregación concretos. 
El modo de vida, los requerimientos ecológicos y las historias de vida de los ectoparásitos probablemente determinen los 
diferentes patrones de selección y agregación de los ectoparásitos en los pollos. Incluso podría darse el supuesto de que algunos 
ectoparásitos mostraran un comportamiento de alternancia entre hospedadores dentro de una nidada si la probabilidad de 
mortalidad del hospedador es relativamente alta (Jovani y Serrano 2001; Václav et al. 2008; ver también Hawlena et al. 2005 en 
ectoparásitos de roedores). Por último, la mayoría de los estudios tampoco aporta evidencias a favor de un mayor impacto de 
los ectoparásitos en los pollos marginales ni que la creación de estos pollos por eclosión asíncrona sea adaptativa frente al 
ectoparasitismo. Los estudios experimentales muestran que los pollos centrales no se ven beneficiados de la eliminación del 
pollo marginal en situación de presión por ectoparásitos. En definitiva, el ectoparasitismo no parece ser el mecanismo 
responsable de la evolución y mantenimiento de la eclosión asíncrona ni de las jerarquías de tamaño en paseriformes. 
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