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RESUMEN
Las temperaturas ambientales extremas comprometen el desarrollo de huevos y pichones.
Los pichones de las aves altriciales nacen con movilidad reducida, sin plumas e incapaces
de termorregular. En respuesta a temperaturas ambientales extremas, las aves pueden
modificar su comportamiento para aumentar la estabilidad térmica del nido, asi como
seleccionar un sitio de nidificacion y construir nidos que contribuyan a amortiguar los
extremos de temperatura. La presente tesina tiene dos objetivos generales: primero,
describir la ecologia del empollamiento de pichones de la Ratona Aperdizada y segundo,
evaluar las estrategias utilizadas por los adultos para mitigar los efectos de la temperatura
ambiental sobre la estabilidad térmica de los pichones. Durante tres temporadas
reproductivas (2015 a 2017), se registré la temperatura ambiental de forma continua con
termistores colocados cerca de los sitios de nidificacion. Para cuantificar el cuidado parental,
se filmaron nidos con pichones durante tres intervalos de edades: tempranos (2-3 dias; n =
172), intermedios (7-8 dias; n = 141) y tardios (10-11 dias; n = 112). Se analiz6 la relacion
entre la temperatura ambiental y las siguientes variables de empollamiento: la atencion al
nido (tiempo total de empollamiento / tiempo total de video), la duracion promedio de la
sesién de empollamiento y el nimero promedio de eventos de empollamiento por hora. Se
evalub6 como las variables de estructura de la vegetacion y del nido afectan el
comportamiento de empollamiento. Los modelos consideraron también la contribuciéon
relativa del macho a la alimentacién de los pichones, el dia juliano, el afio y la edad de los
pichones. ElI comportamiento de empollamiento disminuy6é con la edad de los pichones,
siendo poco frecuente en pichones tardios. A bajas temperaturas, las hembras destinaron
mayor atencién al nido y realizaron un mayor numero promedio de eventos de
empollamiento por hora en pichones tempranos e intermedios. Cuando la contribucion
relativa de los machos a la alimentacibn aumentd, las hembras dedicaron una mayor
proporcion de tiempo al empollamiento para todas las variables comportamentales
consideradas. Las hembras cuyos nidos fueron construidos en plantas con mayor distancia
al borde, destinaron mas tiempo a empollar que aquellas que anidaron en sitios mas
expuestos y desprotegidos. A su vez en nidos mas voluminosos las hembras realizaron una
mayor atencién al nido, lo que podria deberse a que nidos de grandes dimensiones estarian
asociados con un tamafo de nidada mayor y a su vez con una mayor inversion parental. Los
resultados sugieren que las hembras no solo modifican el comportamiento de empollamiento
en funcion de la temperatura ambiental, sino también en funcion de la contribucién relativa

de los machos a la alimentacion y en funcion de la edad de los pichones.

PALABRAS CLAVES: biologia reproductiva, empollamiento, temperatura ambiental,

estructura de la vegetacion, estructura del nido, pastizal, Cistothorus platensis.



ABSTRACT

Extreme environmental temperatures compromise the development of eggs and nestlings.
The nestlings of altricial birds are born with reduced mobility, without feathers and incapable
of thermoregulation. In response to extreme environmental temperatures, birds can modify
their behavior to increase the thermal stability of the nest, as well as selecting a nesting site
and building a nest that helps mitigate extreme temperatures. This research has two
objectives: to evaluate the effect of the environmental temperature on the brooding behavior
of nestlings of the Sedge Wren Cistothorus platensis and to evaluate the behavioral
strategies used by adults to mitigate the effect of ambient temperature on the thermal
stability of nestlings. During three breeding seasons (2015 to 2017), ambient temperature
was recorded continuously with thermistors placed near the nesting sites. To quantify
parental care, nests with nestlings were filmed during three age intervals: young (2-3 days
old; n = 172), intermediate (7-8 days old; n = 141) and late (10-11 days old; n = 112). The
relationship between ambient temperature and the following brooding variables were
analyzed: nest attentiveness (total incubation time / total recording time), the average
duration of brooding sessions, and the number of brooding bouts per hour. It was assessed
how the vegetation structure of the nesting site and the nest structure affected brooding
behavior. The models also considered the relative male feeding contribution, julian day, year
and nestlings age. Brooding behavior decreased with nestling age, and was rare for late
nestlings. At low ambient temperatures, females increased nest attentiveness and the
number of brooding bouts per hour for young and intermediate nestlings. Females also
increased nest attentiveness with increased male contribution to feeding nestlings for all the
behavioral variables considered. Females whose nests were built at closer distances from
the edge of substrate plant spent less time brooding than females whose nest were located
farther from the edge. Also, females in bigger nests spent more time brooding than females
in smaller nests. This could be the consequence of greater parental investment on bigger
nests that may contain more nestlings. The results suggest that environmental temperature,

male feeding contribution and nestling age affected the brooding behavior.

KEY WORDS: reproductive biology, brooding, environmental temperature, vegetation

structure, nest structure, grassland, Cistothorus platensis.
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En los dias, los guia el sol. En la hoche, las estrellas.
No pagan pasaje, Yy viajan sin pasaporte y sin llenar formularios de aduana ni de migracion.

Los pajaros, los unicos libres en este mundo habitado por prisioneros, vuelan sin
combustible, de polo a polo, por el rumbo que eligen y a la hora que quieren, sin pedir

permiso a los gobiernos que se creen duefios del cielo.

Eduardo Galeano, Los libres en el libro El cazador de historias.
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1. INTRODUCCION

1.1 IMPORTANCIA Y NATURALEZA DEL ESTUDIO

El estudio de las adaptaciones comportamentales que surgen en respuesta a la presion
selectiva del ambiente no solo aporta al conocimiento de la historia natural, sino que ademas
contribuye a la conservacién y manejo de fauna silvestre. Ante los cambios globales que
acontecen, los estudios de ecologia del comportamiento son de suma importancia, ya que
permiten predecir como seré afectado el éxito reproductivo de los individuos ante las nuevas

condiciones ambientales (1, 2).

La identificacién de las condiciones ambientales que modelan el comportamiento animal y
su relacién con el éxito reproductivo, fithess y/o supervivencia permite predecir los efectos
que el cambio climatico tendra en las poblaciones (3). El clima es uno de los factores de
mayor influencia en el éxito reproductivo de las aves (4). Se han documentado ampliamente
cambios en el inicio de la reproduccién (5), tamafio de puesta e inicio de la incubacion (6).
Sin embargo, la forma en que los cambios en la temperatura del ambiente afectaran los
patrones de cuidado parental sigue siendo un tema de debate. Si bien se han publicado
numerosos trabajos sobre los efectos de la temperatura en el comportamiento de incubacion
de huevos, se ha prestado menor atencion a los efectos de variacion térmica sobre la

inversion parental durante el periodo de pichones (7; 8; 9; 10).

El empollamiento es un comportamiento en el cual un adulto pone en contacto el parche de
incubacién (zona ventral vascularizada) con el/los pichones para trasmitirle/s calor. Es un
comportamiento vital para los pichones de especies altriciales, los cuales nacen sin
capacidad de termorregulacion. Dicha limitacién en el control de la temperatura corporal
determina que los pichones de las especies altriciales sean vulnerables a condiciones
climaticas adversas (11). Ante temperaturas extremas, los adultos incurren en un
compromiso entre invertir en su propia supervivencia y en la de la descendencia. Por
ejemplo, ante bajas temperaturas, los adultos deben aumentar su tasa de forrajeo para
satisfacer su propio incremento metabdlico y ademas deben incrementar el comportamiento
de empollamiento para evitar que los pichones mueran por hipotermia (12). Por lo tanto,
comprender como varia el comportamiento parental en relacion con las condiciones
climéticas locales ayudaré a predecir como el cambio climéatico influira sobre una etapa clave

del ciclo reproductivo de las aves.

En esta tesina, se explorara el comportamiento de empollamiento de un ave especialista de
pastizal, la Ratona Aperdizada Cistothorus platensis. Esta especie es considerada un

excelente objeto de estudio dada su amplia distribucion y abundancia (13). Si bien su estado
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de conservacion es de preocupacion menor (14), las especies especialistas de pastizal han

sufrido una reduccién importante en su distribucién y abundancia en las ultimas décadas.

Los pastizales son uno de los ecosistemas que han sufrido mayor transformacioén antropica
en los dltimos afios (15). A pesar de encontrarse amenazados, presentan un bajo nivel de
protecciébn (16). Para poder predecir las respuestas poblacionales frente al disturbio
antrépico y al cambio climatico es necesario comprender el comportamiento reproductivo y
la plasticidad comportamental de las especies que lo habitan. Sin embargo, el conocimiento
de la biologia reproductiva de las aves especialistas de pastizal en América del Sur es
escaso (17). El conocimiento generado por esta tesina aportara informacién basica para
predecir si la Ratona Aperdizada podra responder plasticamente a las condiciones de
cambio climético y degradacion ambiental, y a su vez, a orientar la toma de decisiones de

manejo.

1.2 ANTECEDENTES

La estrategia altricial
Los pichones de aves altriciales eclosionan con poco o nada de plumaje, ojos cerrados,
escasa actividad motora e incapacidad de regular la temperatura corporal (18). Durante los
primeros dias de edad, los adultos empollan los pichones transfiriendo calor mediante el
contacto con el parche de incubacion (19). Se ha propuesto que la limitada capacidad de
produccién de calor de los pichones altriciales durante los primeros dias de desarrollo es
una estrategia que les permite invertir los recursos energéticos en su crecimiento corporal y
transferir el gasto de su estabilidad térmica a los adultos que los empollan (20). Sin
embargo, es mas importante alcanzar la endotermia efectiva que completar el crecimiento
corporal, ya que esto ultimo puede ser compensado mediante la alimentacion fuera del nido

durante el estadio de volantones (20).

En las aves altriciales, los pichones deben ser empollados hasta que desarrollen su
capacidad de termorregulacion. En las aves de percha (Orden Passeriformes), los pichones
comienzan a termorregular entre los 8-10 dias de edad (21). A medida que los pichones
crecen, el tiempo que los adultos dedican al empollamiento disminuye gradualmente
conforme aumenta su capacidad de termorregular (22). ElI comportamiento de
empollamiento también se ve afectado por el nimero de pichones en el nido. Por ejemplo,
en algunas aves, las hembras invierten menos tiempo empollando cuando tienen nidadas de
mayor tamafo, ya que la mayor cantidad de pichones en el nido contribuye a una menor
pérdida de calor per capita (23). Asimismo, ante el enfriamiento experimental de nidos, la
endotermia se desarrolla mas temprano en nidadas con menor nimero de pichones que en

nidadas de mayor namero en el Herrerillo Comun Cyanistes caeruleus (24).



Ambiente térmico y cuidado parental
La temperatura ambiental influye en las caracteristicas fenotipicas, en el desarrollo y la
probabilidad de supervivencia de los pichones (25). Para garantizar la supervivencia de su
progenie, los adultos deberian modificar el cuidado parental en respuesta a cambios

ambientales.

Durante condiciones ambientales extremas (temperaturas muy altas o muy bajas), los
adultos de algunas especies emplean dos estrategias para mantener una temperatura
constante del nido. Por un lado, la estrategia de empollamiento intermitente, en donde las
aves realizan un mayor niumero promedio de eventos de empollamiento, pero la duracion
promedio de la sesion es breve. Esto, le permite al adulto abandonar el nido para forrajear
poco tiempo pero repetidas veces. Por otro lado, la estrategia de empollamiento continuo, en
donde los adultos realizan un menor niumero promedio de eventos de empollamiento, pero
con una duracion promedio de la sesibn mas prolongada. En esta estrategia, tanto la
duracién de la sesion de empollamiento como el tiempo del receso para forrajear son mas
prolongados (3). Es importante aclarar que el tiempo total de empollamiento (suma de las
sesiones de empollamiento) puede no diferir entre la estrategia de empollamiento
intermitente 6 continuo, ya que muchas sesiones cortas de empollamiento pueden ser
equivalentes a pocas sesiones largas. La diferencia entre estrategias radica en el efecto que
pueda tener cada receso sobre el desarrollo de los pichones. Esto dependera de la

temperatura ambiental (calidas vs. frias).

En un experimento donde se calentaron los nidos de Carbonero Comun Parus major, las
hembras redujeron un 15 % la tasa de empollamiento respecto a los nidos control durante
los primeros cuatro dias de los pichones. El sobrecalentamiento afectdé negativamente el
desarrollo de los pichones, debido a que los pichones tuvieron que destinar la energia a
disipar el calor excesivo en lugar de destinarla al crecimiento (26). Esto sugiere que,
ambientes con temperaturas altas determinan que los pichones deban distribuir energia a

disipar el calor excesivo, en lugar de destinarla al desarrollo corporal.

En ambientes con bajas temperaturas, las hembras deben decidir entre invertir en
actividades de mantenimiento propio (ej. forrajeo) 6 en el cuidado de los pichones (27),
evitando que los pichones se enfrien y retrasen su tasa de crecimiento. Cuando las
temperaturas ambientales disminuyen, las hembras de Reinita Azulada Setophaga
caerulescens tienen recesos de forrajeo mas extensos e incrementan el tiempo fuera de sus
nidos (27). Resultados opuestos se encontraron en Suiriri Boreal Tyrannus tyrannus donde
las hembras incrementan el tiempo invertido en empollamiento conforme las temperaturas

ambientales disminuyen (28). En consecuencia, las hembras que pasan mas tiempo fuera



de los nidos tienen volantones con menor masa que aquellas que destinan mas tiempo a la

trasmision de calor a los pichones.

El cuidado biparental (ambos miembros de la pareja contribuyen en el cuidado de huevos y
pichones) es predominante en especies socialmente monégamas (29). En aproximadamente
37% de las especies de aves, el macho no desarrolla parche de incubacién y por
consiguiente no puede incubar huevos y empollar pichones (30). En dichas especies, los
machos contribuyen en el cuidado parental alimentando directamente a los pichones 6
indirectamente realizando aportes de alimento a las hembras. El aporte de alimento a las
hembras podria permitir que las mismas permanezcan mas tiempo en el nido empollando
(31). Esto reduciria el tiempo de exposicion de los pichones a temperaturas adversas
durante las sesiones de receso (32). En un experimento donde se removieron los machos
de Junco de Ojos Negros Junco hyemalis, las hembras experimentales redujeron el tiempo
de empollamiento para aumentar la tasa de entrega de alimento a los pichones y asi
compensar la falta de cuidado paterno (33). Entonces, la falta o reduccién en el cuidado
paterno, afectaria no solo la probabilidad de supervivencia y calidad de la descendencia sino

también la inversién materna (34).

Ambiente térmico y estructura de la vegetacion del sitio de nidificacion

Las temperaturas ambientales fluctian a lo largo de la temporada reproductiva en zonas
templadas. En respuesta a esas fluctuaciones, los adultos podrian aumentar la estabilidad
térmica del nido al seleccionar sitios de nidificacion con vegetacion mas densa y por lo tanto,
mas aislante. Una mayor cobertura vegetal podria proteger al nido del enfriamiento por el
viento o la pérdida de calor por la irradiacion (35; 36; 37). En un estudio realizado en el
Chingolo Coliblanco Pooecetes gramineus y la Alondra Cornuda Eremophila alpestris se
encontré que la altura del nido y la cobertura vegetal fueron importantes para mantener
estable la temperatura del nido (36). De acuerdo con esto, la Gaviota Sombria Larus fuscus
prefiere nidificar en sitios con vegetacion alta, la cual tiene un efecto positivo sobre el
crecimiento de los pichones (38). Por este motivo, anidar en sitios mas protegidos por la
cobertura vegetal podria facilitar una menor inversiébn de empollamiento para mantener la
estabilidad térmica del nido (27).

Ambiente térmico y estructura del nido
En respuesta a las fluctuaciones de temperatura ambiental, los adultos podrian ajustar la
composicion y arquitectura del nido para aumentar su estabilidad térmica (39) lo que a su
vez podria repercutir sobre la inversién parental y la performance reproductiva (40). Es
probable que las arquitecturas que logran un mejor aislamiento térmico requieran una mayor
inversion parental, lo cual podria traducirse en un aumento del éxito reproductivo (41). El

aislamiento térmico del nido, estaria favorecido principalmente por el tamafio, densidad y
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material de construccion. En la Golondrina Bicolor Tachycineta bicolor aquellas hembras que
construyen nidos mas grandes (mas voluminosos y con mayor profundidad) tienen mayor
éxito de eclosion en comparacion con hembras que construyen nidos mas pequefios (42). El
tamanio del nido se encuentra relacionado positivamente con el tamafio de la nidada, lo cual
afecta la estabilidad térmica del nido. Nidos méas grandes, relacionados con nidadas de
mayor tamafio, reducirian la inversion materna en incubacion y empollamiento (43). De
acuerdo con esto, las dimensiones del nido del Carbonero Comdn Parus major estan
positivamente relacionadas con el desempefio reproductivo en general (44). La estructura
del nido del Mito Aegithalos caudatus se ajusta a las condiciones ambientales prevalentes;
aguellos nidos de menor volumen y que tienen una mayor masa de plumas, presentan un
mayor aislamiento térmico que aquellos nidos de mayor tamafo, pero con menor masa de
plumas (45). En otras especies como el Carbonero Palustre Parus palustris no se encontré
relacién entre el desempefio reproductivo y el tamafio de cavidad utilizada para nidificar
(46). En este contexto, entonces el nido podria o no brindar propiedades de aislamiento

térmico para algunas especies.

2. HIPOTESIS
1. La atencién al nido, la duracion promedio de la sesion de empollamiento y el nimero
promedio de eventos de empollamiento por hora de la Ratona Aperdizada, son afectados

por la edad de los pichones.

2. La temperatura ambiental afecta la atencién al nido, la duracién promedio de la sesion de
empollamiento y el nimero promedio de eventos de empollamiento por hora de la Ratona

Aperdizada.

3. La contribucién relativa del macho a la alimentacion de los pichones afecta la atencién al
nido, la duracién promedio de la sesion de empollamiento y el nUmero promedio de eventos

de empollamiento por hora de la Ratona Aperdizada.

4. La vegetacion de los sitios de nidificacion, dado los beneficios térmicos asociados,
repercute sobre la atencién al nido, la duracién promedio de la sesion de empollamiento y el

namero promedio de eventos de empollamiento por hora de la Ratona Aperdizada.

5. Las dimensiones del nido, dada la estabilidad térmica asociada, repercuten sobre la
atencion al nido, la duracion promedio de la sesién de empollamiento y el nimero promedio

de eventos de empollamiento por hora de la Ratona Aperdizada.



3. PREDICCIONES
1. Se espera que las hembras reduzcan la atencién al nido, la duracion promedio de la
sesion de empollamiento y el numero promedio de eventos de empollamiento por hora

conforme los pichones incrementen su edad.

2. Se espera que las hembras reduzcan la atencién al nido, la duracién promedio de la
sesién de empollamiento y el nimero promedio de eventos de empollamiento por hora
conforme las temperaturas aumenten e incrementen estas variables cuando las

temperaturas disminuyan, garantizando un ambiente térmico estable para los pichones.

3. Se espera que las hembras incrementen la atencién al nido, la duracién promedio de la
sesién de empollamiento y disminuyan el nimero promedio de eventos de empollamiento
por hora conforme los machos realicen una mayor contribucion relativa a la alimentacion de
los pichones. Cuando la contribucién del macho disminuya se espera que las hembras
reduzcan la atencién al nido, la duracion promedio de la sesiébn de empollamiento e

incrementen el nUmero promedio de eventos de empollamiento por hora.

4. Se espera que las hembras que nidifiquen en sitios con mayor cobertura vegetal puedan
disminuir la atencion al nido, la duraciéon promedio de la sesiébn de empollamiento y el
namero promedio de eventos de empollamiento por hora conforme las temperaturas

ambientales disminuyan.

5. Se espera que las hembras asociadas a nidos de mayores dimensiones puedan reducir la
atencion al nido, la duracién promedio de la sesién de empollamiento y el nimero promedio

de eventos de empollamiento por hora conforme las temperaturas ambientales disminuyan.

4. OBJETIVOS

4.1 OBJETIVO GENERAL

La presente tesina tiene dos objetivos generales: primero, describir la ecologia del
empollamiento de pichones de la Ratona Aperdizada y segundo, evaluar las estrategias
utilizadas por los adultos para mitigar los efectos de la temperatura ambiental sobre la

estabilidad térmica de los pichones.

4.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

= Describir como las variables asociadas al comportamiento de empollamiento fluctdan

de acuerdo a la edad de los pichones.

» Analizar el efecto de la variacibon de la temperatura ambiental sobre el

comportamiento de empollamiento.



= Analizar el efecto de la contribucién relativa del macho a la alimentacion de los

pichones sobre el comportamiento de empollamiento de las hembras.

» Analizar el efecto de la estructura de la vegetacion del sitio nidificacion sobre el

comportamiento de empollamiento.

= Analizar el efecto de la estructura del nido sobre el comportamiento de

empollamiento.
5. MATERIALES Y METODOS

6. ESPECIE DE ESTUDIO
La Ratona Aperdizada es un paseriforme (familia R

Troglodytidae) insectivoro de porte pequefio (10 RECUNES

~f

g) que habita en pastizales y humedales desde 5N ‘
el sur de Tierra del Fuego hasta Venezuela (fig. ~
1) (47). W

Las poblaciones de Ratona Aperdizada son Rt
predominantemente residentes y en el sur Y
templado se reproducen entre octubre y febrero 2z
(48), pueden criar al menos dos nidadas durante

la misma temporada reproductiva (49). _
Referencias
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Figura 1. Mapa de distribucion de
Cistothorus platensis. Fuente: Cornell
revisten el interior de fibras finas, vegetales |ab of Ornithology. In Neotropical

para la arquitectura externa, mientras que

suaves y plumas. El tamafio de puesta promedio ~ Birds online.

es de 4,75 huevos (rango: 2—-6 huevos), con un periodo de incubacion promedio 14,60 dias
(rango: 14 — 18 dias) (49; 50) y periodo de pichones promedio 15,79 dias (rango: 12 — 19
dias) (13).

Los machos cantan y defienden el territorio donde ambos sexos forrajean y se reproducen.
Unicamente las hembras desarrollan un parche de incubacion mediante el cual trasmiten
calor para incubar los huevos y empollar pichones (51; 52). Ambos adultos alimentan a los

pichones y volantones en proporciones relativamente similares (13; 48).



6.1 AREA DE ESTUDIO

El sitio de estudio se encuentra ubicado en el valle de Uspallata, (32°38°0S, 69°22°0W,
1800 m.s.n.m.) en el departamento de Las Heras, provincia de Mendoza, Argentina. En esta
zona, la Ratona Aperdizada habita en pastizales de Cortaderas Cortaderia selloana sobre
las méargenes del Arroyo Uspallata y el Rio Mendoza (fig. 2). Aunque la precipitacion media
anual es baja (100 mm), los pastizales y pequefias ciénagas son irrigadas por los arroyos
Uspallata y San Alberto y forman un corredor fértil que se extiende sobre las méargenes del
Rio Mendoza (53). En el area de estudio, se observan varias especies de aves asociadas
con pastizales humedos (ej. Tachuri Siete Colores; Tachuris rubigastra, Pico de Plata;
Hymenops perspicillatus, Junquero; Phleocrytes melanops). La variacion estacional es
pronunciada, con temperaturas medias anuales de ~ 4,6 °C en julioy de ~ 17,1 °C en enero
respectivamente. Durante el invierno austral la temperatura minima media es de -2 °C
ocurriendo ocasionales caidas de nieve; mientras que en el verano austral la temperatura

maxima anual media es de 25 °C (53).

Figura 1. Cortaderales sobre los margenes del Arroyo Uspallata, en el sitio de estudio.
Autor: Jefferies M. Milagros, 2018.

6.2 METODOLOGIA DE CAMPO

Cuidado parental
Durante tres temporadas reproductivas (Octubre - Febrero de 2015 a 2017) se llevé a cabo
un intensivo trabajo de campo, basqueda y monitoreo de nidos en 172 territorios (45-83
territorios por afio). EI nimero de territorios varié entre afios debido a su destruccion por
quema del pastizal y desborde del rio. Se buscaron los nidos mediante claves
comportamentales (egj. viajes de los adultos al nido con material de construccion, viajes de la

hembra para incubar o viajes con alimento para los pichones) y sistematicas (inspeccion
8



Figura 2. Adulto de Ratona
Aperdizada con anillos de colores.

visual de cortaderas). Se capturé con redes de
niebla a ambos miembros de la pareja, y luego se
anillaron con una combinacion Unica de tres

anillos de colores y uno de aluminio (fig. 3).

Los nidos se revisaron durante su construccion
cada 2-3 dias. Luego diariamente, de manera de
registrar la fecha exacta de la puesta de huevos y
de la eclosion de pichones. Se considero dia cero
a la fecha en que la mitad o més de la mitad de
los pichones eclosionaron. La fecha de abandono
del nido, se consider6 cuando todos pichones
abandonaron el nido. Se midi6 el tamafio de
puesta (i.e. numero de huevos puestos)

introduciendo dos dedos dentro del nido durante

la puesta e incubacién. Se determiné el tamafio de la nidada (i.e. nimero de pichones que

eclosionaron) sacando los pichones del nido al nacer (dia 0 hasta el dia 2). Ademas, se

contd el nimero de pichones en el nido cada vez que se colocaron las camaras filmadoras.

Para evaluar y cuantificar el cuidado parental durante el periodo de empollamiento los nidos

se filmaron en tres momentos del desarrollo de los pichones: a los 2-3, 7-8 y 11-12 dias de

edad los cuales se asociaron con la categoria de pichones tempranos, intermedios y tardios,

respectivamente (fig. 4a, 4b y 4c).

Figura 4. Pichones de Ratona Aperdizada en etapa de desarrollo (a) temprana, (b)
intermedia y (c) tardia. Autores: Paulo E. Lambias y Kay Garlick-Ott.

Las filmaciones fueron realizadas durante las primeras horas del amanecer hasta pasado el

mediodia (6:00 a.m. - 01:00 p.m.). Las mismas se realizaron con micro-camaras (Mini 550)

conectadas a un mini DVR portatil (PV500 LITE) colocadas a 15 - 20 cm del nido,

camufladas con restos de vegetacion del lugar (fig. 5).



maxima entre un nido y el termistor (fig. 6).

Figura 5. Microcamara instalada en la entrada
del nido, su ubicacién se indica con el recuadro
rojo y el circulo amarillo marca la entrada del
nido donde se observa un pichén pidiendo
comida.

Temperatura

Para registrar la temperatura ambiental se
colocaron 3 termistores marca HOBO® (Modelo:
UA-002-64) en total en el sitio de estudio
durante toda la temporada reproductiva (desde
octubre hasta febrero). Los termistores fueron
programados para tomar datos cada un minuto,
se ubicaron en sitios sombreados y préximos a

los territorios, siendo 2,70 km la distancia
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Figura 6. Mapa de ubicacion de los termi
Milagros, 2020.

stores en el sitio de estudio. Autor: Jefferies M.
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Andlisis de videos comportamentales y termistores
Para cada video comportamental, se registréd el horario de iniciacion y finalizacion del video y
se cuantificaron las visitas de los adultos al nido. Para cada visita, se registré el sexo, el
horario de la entrada y el horario de la salida del nido de los adultos (en hora, minutos y
segundos). Se asumié que la hembra realizd un evento de empollamiento cuando
permanecié en el nido de forma continua por al menos 60 segundos. Se calculé la
temperatura media para cada sesion de filmacion de cuidado parental a partir de las

temperaturas registradas por el termistor mas cercano al nido.

Se cuantificé el comportamiento de empollamiento a partir de las siguientes variables: 1)
atencion al nido (suma del tiempo de las sesiones de empollamiento / tiempo total de video);
2) duracion promedio de la sesion de empollamiento medida en minutos; 3) numero
promedio de eventos de empollamiento por hora; 4) nimero de viajes con alimento del
macho y de la hembra por hora y 5) la contribucion relativa del macho a la alimentacion de
los pichones (nimero de viajes del macho con alimento / niUmero total de viajes con alimento

de ambos adultos).

En el presente analisis solo se consideraron videos donde se determind 1) la temperatura
ambiental, 2) la identidad de los adultos, 3) la edad y el nimero de pichones y 4) que la

hembra particip6 en la alimentacion de los pichones.

Estructura de la vegetacion
Se consideré la cobertura vegetal como una medida indirecta del aislamiento térmico del
nido (mayor cobertura vegetal implicaria mayor aislamiento térmico). Para evaluar los
efectos de la cobertura vegetal del nido sobre el comportamiento de empollamiento, se midié
la estructura de la vegetacion en los sitios de nidificacion durante la temporada 2017 (n=39).
La estructura de la vegetacién se cuantificd considerando: 1) la altura méaxima de la
vegetacion substrato (se midié a una distancia horizontal de 50 cm respecto del nido,
empleando un poste con escala métrica); 2) altura efectiva de la vegetacién substrato (altura
desde el suelo hasta el punto donde la vegetacién substrato cubre al nido de manera
efectiva, fue medida con un poste con escala métrica colocado a una distancia horizontal de
50 cm respecto del nido); 3) altura del nido (altura desde el suelo hasta la base del nido); 4)
densidad de la vegetacion (numero de cuadrados negros que se pueden observar sin estar
cubiertos por la vegetacion al introducir horizontalmente una cinta métrica de 50 cm de
largo, marcada a intervalos de 1 cm formando una trama de cuadrados negros y blancos.
Esta trama permite el contraste de los cuadrados, operativamente se cuentan como maximo
25 cuadrados negros. Luego se calcula el complemento de la variable para facilitar su
interpretacion, para ello se resta a 50 el nimero de cuadrados negros contados); 5)

cobertura vegetal del nido (nimero de triangulos negros que pueden verse sin estar
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cubiertos por vegetacion, al remplazar el nido por una pelota de 16 cm de diametro,
marcada con 8 triAngulos negros en total (de 2 cm de base y 8 cm de altura) separados
entre si respecto al eje central de la pelota. Luego se calcula el complemento de la variable
para facilitar su interpretacion, para ello se resta a 16 el numero de triAngulos negros
contados); 6) distancia del nido respecto al borde externo de la planta y 7) distancia del nido
respecto al centro de la planta. Las variables 1), 2), 4) y 5) fueron medidas en los cuadrantes
N, S, Ey O con el nido como centro, luego se promediaron para obtener un Unico valor
medio por cada variable.

Estructura del nido

Se consideré el tamafio del nido como una medida indirecta del aislamiento térmico (mayor
tamafio implicaria mayor aislamiento térmico). Para evaluar el efecto de las dimensiones del
nido sobre el comportamiento de empollamiento se midié la profundidad y diametro del nido
durante las temporadas 2015 y 2017 (n = 42) (fig. 7). Las medidas de profundidad y de
diametro del nido fueron tomadas con una regla milimétrica. Dichas variables permitieron
calcular el volumen del nido. El volumen del nido fue calculado a partir de la férmula de
volumen de un elipsoide, 4 / 3 (1 x @’ x d’?) / 1000 (en litros), donde “a” corresponde a la
mitad del alto del nido y “d” a la mitad del diametro del nido (43).

Las medidas de estructura

Diametro del nido (d) - de vegetacion y del nido

fueron tomadas
aproximadamente 40 (x 7)
dias después de gque inicié la
construcciéon del nido de
manera de reducir la
perturbacion en los sitios de

nidificacion.

(e) opiu |ap pepipunjoid

Figura 7. Estructura del nido domo de Ratona
Aperdizada y esquema del nido con las medidas
tomadas a campo. Autor de la foto: De la Pefia, Martin.

6.3 ANALISIS ESTADISTICOS

El andlisis de datos se realizé con el programa estadistico R Core Team 2019, version 3.5.1
(54). Se realizaron modelos lineales generalizados mixtos mediante la funcién glmer del
paquete Ime4 (55). Los supuestos de homocedasticidad, normalidad e independencia fueron

verificados visualmente mediante los graficos de residuos en funcion de los efectos fijos.
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Ademas, cuando fue necesario se realizaron pruebas post hoc de Tukey (a = 0,05) para

evaluar diferencias significativas entre categoria de edad de pichones y entre afos.

Estudios previos han documentado que incrementos de la temperatura ambiental durante el
periodo reproductivo se encuentran asociados con el inicio prematuro de la reproduccién, el
namero y el tamafio de huevos que las aves ponen (7; 56). Por ello, se realizd una regresion
lineal para estudiar la variacién de la temperatura ambiental promedio con el avance de la
temporada reproductiva (dia juliano, es el nimero de dias transcurridos teniendo como
referencia la puesta del primer huevo de la temporada reproductiva) y entre los afios de
estudio. Estos resultados indican que el 2015 fue un afio en promedio més célido (16,76 *
2,33 °C) respecto a las temporadas reproductivas 2016 (14,99 = 2,88 °C) y 2017 (14,07 +
2,33 °C) (comparaciones post-hoc de Tukey 2015-2016, z=- 5,26 y p = < 0,001; 2015-2017,
z=-9,23yp=<0,001). A suvez, el aflo 2017 fue el mas frio (2016-2017, Test de Tukey, z
=- 3,09 y p = <0,006), mientras que el afio 2016 tuvo una temperatura promedio intermedia
respecto a 2015 y 2017. La temperatura ambiental promedio fue explicada por el efecto
cuadrético del dia juliano (w; = 0,99), tanto a principio como a fines de temporada las
temperaturas promedio fueron mas bajas respecto a los registros de mitad de la temporada,
excepto en el 2017 donde se evidencié un aumento de temperatura a fines de la temporada
(fig. 8).

Temporada reproductiva == 2015 =e= 2016 =e= 2017

25~

20-

15-

10-

Temperatura ambiental (°C)

20 40 60 80 100
Dia juliano2

Figura 8. Variacion de la temperatura ambiental promedio registradas durante las
sesiones de filmacion, en las temporadas 2015 - 2017 y a lo largo de la temporada
reproductiva (dia juliano).
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Construccion de modelos de temperatura y empollamiento
Para evaluar el efecto de la temperatura ambiental sobre el comportamiento de
empollamiento de la Ratona Aperdizada, se realizaron conjuntos de modelos lineales
generalizados mixtos por cada una de las variables comportamentales y para cada categoria
de edad de pichones: tempranos, intermedios y tardios. El detalle de la construccion de
modelos es explicado en la tabla 1.
Tabla 1. Construccion de modelos lineales generalizados mixtos para cada variable de

comportamiento de empollamiento de la Ratona Aperdizada. Estos modelos se realizaron
para cada categoria de edad de pichones.

Variable respuesta Variables Distribucion Comentario
explicativas

1. Atencién al nido . Temperatura 1. Binomial 1. proporcion de tiempo que

. | .Temperatura® (logit) la hembra permanece en el
2. Duracién promedio o .

_ . Contribucion nido respecto al total del
de la sesibn de ] 2. Normal ) i
relativa del macho tiempo filmado.

empollamiento ] »

a la alimentacion 3. Normal ,
. . 2y 3. solo se consideraron
3. Numero promedio de | . Dia juliano _
_ aquellos nidos donde la
eventos de | . Aho .
) hembra realiz6 al menos un
empollamiento por hora _
evento de empollamiento

% efecto cuadratico

En base a los analisis exploratorios previos, se incorporaron distintas variables en los
modelos para corregir el efecto de otras fuentes de variacidn asociadas al comportamiento
de empollamiento que pueden confundir el efecto neto de la temperatura ambiental. Por ello,
se incorporaron en todos los modelos las siguientes variables explicativas: 1) la contribucién
relativa del macho a la alimentacién de los pichones, dado que condiciona la inversion
materna (57), 2) dia juliano, para estandarizar el inicio de temporada y corregir la variacion
fenoldgica de variables no medidas como disponibilidad de recursos alimenticios, inversion
parental, que repercuten sobre el comportamiento de empollamiento y que varian a lo largo

de la temporada y 3) afio, para contemplar la variaciéon interanual de las temperaturas.

A su vez, todos los modelos realizados incluyeron efectos aleatorios. La inclusion de efectos
aleatorios proporciona un medio para lidiar con la no independencia de los datos (58). Por
ejemplo, individuos que se reproducen varias veces en un afio y entre afios o cuando los
niveles de una variable explicativa categdrica no son informativos o interesantes en si
mismos, pero aportan heterogeneidad (59). Es por esto que en todos los modelos se
considerd la identidad de la pareja y el numero de pichones en el nido como efectos

aleatorios al intercepto. Considerar la identidad de la pareja, es fundamental para corregir la
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dependencia entre datos proveniente de parejas repetidas. En la poblacion de estudio
algunas parejas tuvieron varios intentos reproductivos tanto en la misma temporada como
entre afios. El nimero de pichones fue incorporado como efecto aleatorio, ya que, si bien la
cantidad de cuidado parental provista por los padres es afectada por el tamafio de la nidada,
esta variacion no es de interés focal en este estudio, pero es necesario modelar esa fuente

de varianza conocida.

Construccion de modelos de estructura de la vegetacion y estructura del nido
Para caracterizar la estructura de la vegetacion del sitio de nidificacion se realizé un Andlisis
de Componentes Principales (ACP) utilizando el programa estadistico InfoStat (60). Se
evalué el grado de correlacion entre variables de vegetacion y del nido, para evitar
problemas de ajuste de los modelos debido a la colinealidad entre variables explicativas. Se
redujo la multidimensionalidad del conjunto de variables de la vegetacion para identificar las
variables mas influyentes, esto es, aquellas que incluyeron la mayor proporcién de varianza

para los primeros tres componentes principales.

Para evaluar el efecto de la estructura de la vegetacién y la estructura del nido sobre el
comportamiento de empollamiento de la Ratona Aperdizada, se credé un conjunto de
modelos lineales generalizados mixtos por cada una de las variables de la vegetacion y del
nido por separado en interaccidn con la temperatura ambiental. Se compar6 el conjunto de
modelos para cada variable de empollamiento. Las variables de comportamiento de
empollamiento se incluyeron como variables respuesta con la misma distribucién que en la
tabla 1. Los modelos Unicamente fueron planteados para pichones tempranos, ya que fue el
estadio donde las hembras dedicaron mayor tiempo al empollamiento debido al incipiente

desarrollo de la capacidad de termorregulaciéon de los pichones.

Seleccién de modelos

Para todos los analisis, se evalué el ajuste del mejor modelo, utilizando el criterio de
informacién de Akaike ajustado para tamafios de muestra pequefios (AICc) y comparando
los pesos (wj) de cada modelo a través de la funcién dredge o model.sel del paquete MuMin
(61). Luego se selecciond el modelo mejor clasificado teniendo en cuenta el nivel de
incerteza en funcion del peso del modelo w;. Si w; > 0,9 se lo consider6 el mejor modelo.
Pero, si w; < 0,9 se seleccioné un grupo de modelos cuyo w; acumulado sea <0,90 y se
realiz6 un promediado de modelos entre el conjunto de los mejores modelos seleccionados
mediante la funcion model.avg del paquete MuMin. Se consider6 que las variables eran
importantes si luego del promediado de modelos las estimaciones de los coeficientes no
incluyeron al cero en sus los intervalos de confianza del 95%. Solo se reportaron los 10
mejores modelos del grupo de modelos seleccionados, cuando los modelos seleccionados

excedieron esta cantidad. Todas las variables explicativas fueron centradas vy

15



estandarizadas (media = 0, desviacion estandar = 1) para optimizar las iteraciones de los

modelos.

7. RESULTADOS
Se registraron 1915 horas de grabacion a partir de 420 sesiones de filmacion, cada sesién
con una duracion promedio de 4,56 h (rango = 2,29 - 6,64 h).

1. Atencion al nido
1.a. Pichones de edad temprana
La atencion al nido fue explicada por el efecto cuadratico de la temperatura, la contribucién
relativa de los machos a la alimentacion, el dia juliano y el afio (w; = 1, tabla 3). El efecto
cuadratico de la temperatura sobre la atencién al nido explica una disminucién atenuada del
empollamiento a medida que la temperatura asciende. A su vez, a mayor contribucién
relativa de los machos a la alimentacién de los pichones, las hembras destinaron mayor
tiempo de atencion al nido para empollar a los pichones. El tiempo destinado al
empollamiento de pichones aument6 conforme avanzé el dia juliano. La atencién al nido
promedio fue mayor en el afio 2017, intermedia para 2016 y menor para 2015, esto se

corresponde con la variacion de temperatura promedio entre afos.

1.b. Pichones de edad intermedia
La atencion al nido fue explicada por el efecto lineal de la temperatura, la contribucion
relativa de los machos, el dia juliano y el afio (w; = 0,803, tabla 3). A medida que la
temperatura ascendié se observé una disminucion en la atencion al nido. Por otro lado, el
avance en la temporada reproductiva y una mayor contribucién relativa de los machos
permitieron que las hembras dedicaran mayor tiempo de atencion al nido. Los coeficientes
para la variable afio incluyeron al cero en su intervalo de confianza del 95%. Por ello, el
efecto del afio si bien tiene algun efecto para pichones de edad intermedia, dejé de ser

determinante en la atencion al nido de las hembras.

1.c. Pichones de edad tardia

El nivel de incerteza del mejor modelo fue alto (w; = 0,37; tabla 3), por ello se realiz6
promediado de modelos. Los coeficientes promediados del modelo y los intervalos de
confianza del 95% indicaron que, a mayor contribucién relativa de los machos en la
alimentacion, las hembras destinaron menor tiempo para atender el nido. El afio tuvo cierto
grado de efecto sobre la atencién al nido, siendo en particular el afio 2016 un afio donde la
atencion al nido fue mayor. Los efectos de la temperatura y del dia juliano sobre el tiempo
de atencion al nido de las hembras no fueron relevantes dado que ambas variables

incluyeron al cero en sus intervalos de confianza del 95%.
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1.d. Comparacion entre estadios

El tiempo neto que las hembras permanecieron en el nido disminuyd significativamente con
el crecimiento de los pichones (tabla 2). La variacién de la temperatura ambiental promedio
tuvo un efecto significativo para pichones de edad temprana e intermedia (fig. 9a), no asi
para pichones tardios. La contribucién relativa de los machos en la alimentaciéon fue la
variable més relevante, tuvo una relacién directamente proporcional en pichones tempranos
e intermedios (fig. 9b). Sin embargo, la relacion fue inversamente proporcional en pichones
tardios, donde las hembras realizaron un importante aporte a la alimentacion de los
pichones (ver anexo). El incremento en la atencién al nido respecto al avance del dia juliano
(fig. 9c) tuvo un efecto significativo para pichones de edad temprana e intermedia, no asi
para pichones tardios. Existieron diferencias de atencién al nido entre afios solo en pichones
tempranos y tardios.

Edad de pichones
=@= Tempranos =®= |ntermedios =®= Tardios
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Figura 9. Comportamiento de atencién al nido (suma del tiempo de las sesiones de
empollamiento / tiempo total de video) de la Ratona Aperdizada para pichones de tres
clases etarias: tempranos (2-3 dias), intermedios (7-8 dias) y tardios (11-12 dias). Efectos
significativos de (a) la temperatura ambiental promedio, (b) la contribucion relativa del
macho a la alimentacion de los pichones (himero de viajes con alimento del macho/
namero total de viajes del macho y la hembra con alimento) y (c) dia juliano.

2. Duracién promedio de la sesién de empollamiento
2.a. Pichones de edad temprana
El mejor modelo incluyd la contribucion relativa de los machos a alimentaciéon y el dia
juliano. Se realiz6 promediado de modelos, para evaluar el aporte relativo de cada variable
dado que la seleccion de modelos tuvo incerteza en la clasificacién del mejor modelo (w; =

0,55; tabla 3). La contribucién de los machos fue la variable con mayor grado de soporte en
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la clasificacion de modelos. Asi, cuando la contribucion del macho a la alimentacion
aumento, la sesion de empollamiento fue mas extensa. Mientras que las hembras asociadas
a machos poco colaboradores en la alimentacion, tuvieron sesiones de empollamiento mas
cortas. La duracién promedio de la sesiébn de empollamiento aumenté conforme la
temporada reproductiva progresé. Los coeficientes de temperatura y afio incluyeron al cero
en su intervalo de confianza del 95% por lo que sus efectos no fueron relevantes en la

duracion promedio de la sesién de empollamiento.

2.b. Pichones de edad intermedia
El mejor modelo seleccionado tuvo un alto grado de incerteza (w; = 0.25). Para evaluar el
aporte de cada variable, se realizé promediado de modelos. La contribucién relativa de los
machos a la alimentacion fue la variable mas relevante y tuvo una relacién positiva con la
duraciébn promedio de la sesibn de empollamiento (tabla 3). Los machos que mas
contribuyeron a la alimentacién repercutieron positivamente en la duracion de la sesion de
empollamiento permitiendo que las sesiones fueran mas extensas. Los coeficientes
promediados para la temperatura, el dia juliano y el afio incluyeron al cero en su intervalo de
confianza 95% por lo que sus efectos no fueron relevantes en la duracion promedio de la

sesion de empollamiento.

2.c. Pichones de edad tardia
El mejor modelo seleccionado fue el nulo y estuvo asociado a un alto grado de incerteza (w;
= 0,11; tabla 3). Para evaluar el aporte de cada variable, se realiz6 promediado de modelos.
Los coeficientes promediados para la temperatura, la contribucion relativa del macho a la
alimentacién, el dia juliano y el afio incluyeron al cero en su intervalo de confianza del 95%.
Para pichones tardios, ninguna de las variables explicativas fueron relevantes en la duracion

promedio de la sesién de empollamiento.

2.d. Comparacion entre estadios
La duracion promedio de la sesién de empollamiento disminuyé significativamente con el
crecimiento de los pichones (tabla 2). El patrén de la duracion promedio de la sesion estuvo
asociado con la contribucion relativa del macho en la alimentacion para pichones de edad
temprana e intermedia (fig. 10a). Ademads, para pichones tempranos, la sesion de
empollamiento se prolongd con el avance de la temporada reproductiva (fig. 10b). Las
variables temperatura ambiental y afio de reproduccién no fueron relevantes para ninguna

de las edades de pichones estudiadas.
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Figura 10. Duracion promedio de la sesion de empollamiento de la

Ratona Aperdizada para pichones de dos clases etarias: tempranos (2-

3 dias) e intermedios (7-8 dias). Efectos significativos de: (a) la

contribucion relativa del macho a la alimentacion de los pichones y (b)

dia juliano.

3. Numero promedio de eventos de empollamiento por hora

3.a. Pichones de edad temprana

El mejor modelo tuvo un cierto grado de incerteza (w; = 0.69, tabla 3) por lo que se realiz6
promediado de modelos. Las variables mas relevantes fueron la contribucion relativa de los
machos a la alimentacion y la temperatura. Las hembras realizaron eventos de
empollamiento menos intermitentes (un menor ndmero promedio de eventos de
empollamiento por hora) conforme la contribucién relativa del macho increment6. A su vez,
el nimero promedio de eventos de empollamiento disminuyé de manera lineal con el
aumento de la temperatura ambiental. Debido a que las variables afio y dia juliano no fueron
seleccionadas entre los mejores modelos por sus altos valores de AIC., no se promediaron.
Por lo tanto, sus efectos sobre el nUmero promedio de eventos de empollamiento fueron
despreciables (tabla 4).

3.b. Pichones de edad intermedia

El nimero promedio de eventos de empollamiento por hora realizado por las hembras se
relaciond con la temperatura y dia juliano segun la clasificacion del mejor modelo (w; = 0.57,
tabla 3). El promediado de modelos indic6 que el nimero promedio de eventos de
empollamiento por hora disminuyé de manera lineal con el aumento de la temperatura

ambiental y aumenté con el avance de la temporada reproductiva. Las variables contribucion
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del macho y afo incluyeron al cero en su intervalos de confianza del 95% por lo que sus

efectos no fueron relevantes (tabla 4).

3.c. Pichones de edad tardia
El mejor modelo clasificado fue el nulo y presentd un alto grado de incerteza (w; = 0.40, tabla
3). Se realiz6 promediado de modelos. La variable méas relevante fue el dia juliano.
Conforme avanzaba la temporada reproductiva las hembras realizaron un mayor nimero
promedio de eventos de empollamiento por hora. Las variables temperatura, afio y
contribucién del macho incluyeron al cero en sus intervalos de confianza del 95%, por lo que
sus efectos sobre el nUmero promedio de eventos de empollamiento por hora no fueron

relevantes (tabla 4).

3.d. Comparacion entre estadios
El nimero promedio de eventos de empollamiento por hora disminuy6 con el crecimiento de
los pichones (tabla 2). Siendo frecuente el nUmero de hembras que no realizaron ninguin
evento de empollamiento fundamentalmente en el estadio de pichones tardios (44,4%) y un
menor nimero de hembras para pichones intermedios (5%). Todas las hembras empollaron
a los pichones durante el estadio de pichones tempranos.

Para pichones tempranos e intermedios, el nimero promedio de eventos de empollamiento
por hora se asocido de forma inversamente proporcional con la temperatura ambiental
promedio (fig. 11a). La contribucion relativa del macho a la alimentacion solo fue relevante
en pichones tempranos. Asi, a mayor contribuciéon del macho en la alimentacién, la hembra
tuvo menos interrupciones de los eventos de empollamiento. Las hembras que empollaron
de forma intermitente, tuvieron que interrumpir los eventos de empollamiento para
compensar la falta de colaboracion del macho en la alimentacion (fig. 11b). Ademas,
conforme la temporada reproductiva progresaba el nimero promedio de eventos de

empollamiento por hora incrementd, para pichones intermedios y tardios (fig. 11c).
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Figura 11. Numero promedio de eventos de empollamiento por hora en la Ratona
Aperdizada para pichones de tres clases etarias: tempranos (2-3 dias), intermedios (7-8
dias) y tardios (11-12). Efectos significativos de (a) la temperatura ambiental promedio, (b)

la contribucion relativa del macho a la alimentacion de los pichones) y (c) dia juliano.

Tabla 2. Medidas descriptivas de variables de empollamiento para cada categoria de edad
de pichones: Temp = tempranos, Inter = intermedios y Tard = tardios.

Edad Atencion al nido Duracion promedio de la Numero promedio de
sesion de empollamiento eventos de
(min) empollamiento / h
X rango n X rango n X n
Temp |055| 0,27-0,80 | 172 | 11,79 |5,92-33,23 | 172 | 3,04 |1,47-500 | 172
Inter 0,21 | 0,00-0,60 | 140 | 9,79 | 1,10- 4,23 | 133 | 1,40 |0,21-3,46 | 133
Tard 0,03 | 0,00-0,43 | 108 | 4,62 |1,00- 3,76 | 60 |0,71 |0,18-3,43 | 60
Comparaciones post-hoc de Tukey
z p z p z p
Temp vs Inter 94,77 | <0,001 -4,51 <0,001 -21,45 <0,001
Tempvs Tard | 106,90 | <0,001 -11,86 <0,001 -23,42 <0,001
Inter vs Tard 60,16 | <0,001 -8,24 <0,001 -6,89 <0,001
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Tabla 3. Resultados de la selecciébn de modelos de las variables comportamentales
estudiadas para cada categoria de edad de pichones de Ratona Aperdizada durante
2015 a 2017 en Uspallata, Mendoza, Argentina. K indica el nUmero de parametros de
cada modelo. Los modelos se clasifican segun las diferencias en el criterio de
informacién de Akaike corregido para el tamafio de muestra pequefio y los pesos de

Akaike del modelo (wj). T° = Temperatura ambiental promedio, dia juliano = es el dia

dentro de la temporada reproductiva, afio =

afio de la temporada reproductiva,

contribucién & = contribucion relativa del macho a la alimentacion.
Edad Modelos K AIC, AAIC, | wi
Atencion al nido

Pichones T°2 + contribucién & + dia juliano + afio 8 1790,50 | 0,00 1,00

tempranos

Pichones T° + contribucién & + dia juliano + afio 8 |1494,60 | 0,00 0,80

intermedios

Pichones contribucion 4 + afio 6 650,00 0,00 0,37

tardios contribucién & + dia juliano + afio 7 652,00 1,97 0,14
T° + contribucién & + afio 7 652,20 | 2,21 | 0,12
afo 5 652,30 2,30 0,12
T° + contribucién & + dia juliano + afio 8 653,60 3,56 0,06
dia juliano + afo 6 654,50 4,49 0,04
T° + afio 6 654,60 4,54 0,04

Duracion promedio de la sesién de empollamiento

Pichones T°+ contribucion del 4+ dia juliano + afio 9 955,10 0,00 0,55

tempranos | contribucion del & + dia juliano + afo 8 957,20 2,01 0,20

Pichones T° + contribucién del & 6 721,50 0,00 0,25

intermedios | T° + contribucion del & + afio 8 722,30 0,74 0,17
contribucién del & + afio 7 722,60 1,12 0,14
T° + contribucién del & + dia juliano 7 | 722,80 1,31 | 0,13
contribucién del & 5 | 723,40 1,90 | 0,10
T° + contribucién del & + afio + dia juliano | 9 723,70 2,13 0,09

Pichones nulo 4 | 323,90 0,00 |0,11

tardios contribucién & 5 | 324,10 0,14 | 0,10
afo 6 | 324,50 0,51 | 0,08
T® 5 | 324,60 0,66 | 0,08
dia juliano 5 | 324,70 0,72 | 0,07
contribucién del & + T° 6 324,70 0,74 0,07
contribucién & + afo 7 324,90 0,92 0,07
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contribucién 4 + dia juliano 6 324,90 0,97 0,07
T° + afio 7 325,30 1,40 0,05
afo + dia juliano 7 | 325,30 1,40 | 0,05
T° + dia juliano 6 | 325,40 1,46 | 0,05
contribucién & + T° + dia juliano 7 325,60 1,67 0,05
Numero promedio de eventos de empollamiento / h
Pichones T° + contribucién & 6 325,80 0,00 0,68
tempranos | contribuciéon & 5 329,20 3,34 0,13
Pichones T° + dia juliano 6 263,60 0,00 0,57
intermedios | dia juliano 5 265,50 1,90 0,22
T° + contribucién & + dia juliano 7 | 266,90 | 3,24 | 0,11
Pichones nulo 4 119,10 0,00 0,40
tardios dia juliano 5 | 120,10 0,98 0,24
T° 5 121,30 2,15 0,14
contribucién & 5 | 12350 | 4,37 | 0,04
T° + dia juliano 6 | 123,70 | 4,64 | 0,04
afio 6 | 123,80 | 4,68 | 0,04
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Tabla 4. Coeficientes estandarizados (B) e intervalos de confianza del 95% (ICl=intervalo de
confianza inferior, ICS= intervalo de confianza superior) obtenidos del promediado de
modelos seleccionados segun las diferencias en el criterio de informacion de Akaike de la
tabla 2. Las celdas vacias corresponden a variables excluidas del promediado de modelo, por
su bajo nivel de soporte.

Pichones tempranos Pichones intermedios Pichones tardios

Atencién al nido

Parametro B ICI ICS B ICI ICS B ICI ICS

Intercepto 0,16 -0,13 045 | -1,36 -190 -0,81 | -6,09 -7,43 -4,74

To2 -0,35 -0,48 -0,23
Te / / -0,76 ﬁﬁﬁﬁa{

Dia juliano 0,23 0,17 0,29 | 0,38 0,26 0,49 0,13 -0,29 0,55
Afio 2016 -0,08 -0,21 0,05 | 0,22 -0,08 0,52 1,98 0,39 3,58
Afio 2017 0,23 0,08 0,38 | -0,17 -0,52 0,16 0,65 -0,78 2,09

Contribucion & 0,44 0,34 0,35 | 0,22 0,04 041 | -0,65 -128 -0,02

Duracion promedio de la sesion de empollamiento

Intercepto 12,82 10,96 14,69 | 9,53 7,97 11,10 4,77 2,93 6,61
T® -1,16 -2,41 0,08 | -1,08 -2,37 031 | -0,39 -2,16 1,38
Dia juliano 2,05 0,94 3,16 | 0,04 -1,21 1,29 | 0,25 -2,02 1,52
Ao 2016 -1,72  -3,46 0,01 | 0,77 -1,05 2,60 0,14 -2,50 2,78
Afo 2017 -0,69 -2,34 09 | 0,99 -0,74 2,73 0,63 -1,73 2,99

Contribucion & 503 3,83 6,23 | 2,52 1,25 3,80 0,80 -1,16 2,75

Numero promedio de eventos de empollamiento / h

Intercepto 303 292 314] 152 1,00 194 | 070 0,49 0,91
Te -0,27 -0,45 -0,09 | -027 -0,47 -006 | 022 -008 0,51
Dia juliano // 037 018 056 0722 003 041
Afio 2016 // // 031 -0,02 0,78
Afio 2017 // // 0,36 -0,06 0,78
Contribucién & | -0,79 -0,97 -0,61 | 0,13 -007 0,34 | 0,02 -028 0,31
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4. Efecto de la estructura de la vegetacion sobre el comportamiento de
empollamiento

4.a. ACP Estructura de la vegetacion

A patrtir del ACP se identificaron tres componentes principales que explicaron el 76,60 % del
total de la variabilidad. EI CP1 explic6 el 44,80 % de la varianza total. La altura maxima de la
vegetacion y altura efectiva de la vegetacion se asociaron positivamente y fueron las
variables mas influyentes para la CP1. EI CP2 explico el 19,40 % de la varianza total. EI CP2
mostré una asociacion positiva con la distancia del nido al centro de la planta y una
asociacion negativa con la altura del nido. EI CP3 represento el 12,40 % de la varianza total
y se asoci0 negativamente con la distancia del nido respecto al borde de la planta, y la
densidad de la vegetacion (tabla 5, fig. 12).

El ACP permiti6 identificar colinealidad entre la altura maxima, la altura efectiva y la altura
del nido. Por ello, en los siguientes modelos se utiliz6 solo la altura maxima del nido, dado

gue esta variable presento la mayor proporcion de varianza.

Tabla 5. Contribucién relativa de cada variable en los
tres primeros componentes principales de las
variables de estructura de la vegetacion del sitio de
nidificacion, medidos en 39 nidos de Ratona

Aperdizada.
Variables CP1 CP2 CP3
Altura del nido 0,43 -0,42 -0,25

Altura maxima de la vegetacion = 0,50 -0,21 -0,06
Altura efectiva de la vegetacion = 0,51 -0,16 -0,03

Distancia nido-borde 0,27 035 -0,53
Distancia nido-centro 0,11 0,68 -0,31
Cobertura vegetal 0,35 035 0,34
Densidad 0,31 0,24 0,67

Correlacion cofenética=0,95
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Figura 12. Biplot del primer (CP1) y segundo (CP2)
componentes principales obtenidos mediante ACP de
las variables de estructura de la vegetacion del sitio de

nidificacion.

4.b. Atencion al nido

El modelo con la interaccion entre distancia del nido al borde de la planta y la temperatura

ambiental, fue el que present6 mayor grado de soporte dentro del conjunto de 6 modelos

planteados para atencién al nido (w; = 0,98; tabla 6). Las hembras permanecieron mas

tiempo en el nido cuando la distancia del nido al borde de la planta fue mayor y las

temperaturas ambientales fueron bajas (fig. 13). El resto de los modelos propuestos de

interaccion de la temperatura con: altura maxima de la vegetacion, distancia del nido al

centro de la planta, la densidad y la cobertura vegetal presentaron un grado de soporte muy

bajo, por lo que sus efectos sobre la atencion al nido no fueron explicativos (tabla 7).
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Figura 13. Efectos significativos
de la estructura de vegetacion
sobre la atencién al nido en
pichones tempranos de Ratona
Aperdizada. Las curvas
muestran el efecto de Ia
interaccion entre la distancia del
nido al borde de la planta
substrato (DNBP) 'y la
temperatura ambiental.
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4.c. Duracion promedio de la sesién de empollamiento
Los modelos que evaluaron el efecto de la estructura de la vegetacion en interaccion con la
temperatura ambiental para la duracién de la sesién de empollamiento tuvieron dificultades
para clasificar un unico mejor modelo (wi = 0,22; tabla 6). Se realizé promediado de
modelos. Los coeficientes promediados para cada una de las variables en interaccién con la
temperatura ambiental incluyeron al cero en su intervalo de confianza del 95% por lo que
ninguna de las variables evaluadas fueron relevantes en la duracion promedio de la sesién

de empollamiento.

4.d. Numero promedio de eventos de empollamiento por hora
El mejor modelo para el nimero promedio de eventos de empollamiento por hora fue el
modelo nulo (w;=0,70; tabla 6). Por este motivo, se realiz6 promediado de modelos. Los
coeficientes promediados para cada una de las variables en interaccion con la temperatura
ambiental incluyeron al cero en su intervalo de confianza del 95%, por lo que sus efectos

sobre el numero promedio de eventos de empollamiento por hora no fueron relevantes.

4.e. Comparacion del efecto de la estructura de la vegetacién sobre el conjunto de
variables de empollamiento

Los modelos planteados para evaluar el efecto de la estructura de la vegetacion en
interaccion con la temperatura solo pudieron clasificar un Unico mejor modelo cuando se
evalué la atencién al nido, para las otras dos variables de empollamiento no se pudo
clasificar un anico mejor modelo y fue necesario realizar promediado de modelos (tabla 6).
Los intervalos de confianza para estas variables incluyeron el cero, por lo tanto sus efectos

no fueron relevantes (tabla 7).

5. Efecto de la estructura del nido sobre el comportamiento de
empollamiento

5.a. Atencion al nido
Los modelos que evaluaron el efecto de la estructura del nido en interacciéon con la
temperatura ambiental sobre la atencion al nido tuvieron dificultades para clasificar un Unico
mejor modelo (w; = 0,65; tabla 6). Por esta razon se realiz6 promediado de modelos. Los
coeficientes promediados para la interaccion del diametro del nido con la temperatura
ambiental (fig.14a) y el volumen con la temperatura ambiental (fig. 14b) no incluyeron al cero
en su intervalo de confianza del 95% por lo que se consider0 a estas variables relevantes
para la atencién al nido. Las hembras permanecieron mas tiempo en el nido cuando el
volumen del nido fue mayor y cuando la temperatura ambiental fue relativamente mas fria. A
su vez en aquellos nidos con mayores didmetros, las hembras de Ratona Aperdizada

realizaron una mayor atencién al nido.
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Figura 14. Efectos significativos de (a) la interaccion de la temperatura ambiental y
el diametro del nido y (b) de la interaccién de la temperatura ambiental y el volumen
del nido sobre la atencion al nido de pichones tempranos de la Ratona Aperdizada.

5.b. Duracién promedio de la sesion de empollamiento

Los modelos que evaluaron el efecto de las variables de la estructura del nido en interaccién
con la temperatura ambiental para la duracion de la sesion de empollamiento tuvieron
dificultades para clasificar un uUnico mejor modelo (w; = 0,29; tabla 6). Los coeficientes
promediados incluyeron al cero en su intervalo de confianza del 95% por lo que estas

variables no fueron relevantes en la duracion promedio de la sesién de empollamiento.

5.c. Namero promedio de eventos de empollamiento por hora
Los modelos que evaluaron el efecto de la estructura del nido sobre nimero promedio de
eventos de empollamiento por hora tuvieron incerteza, el mejor modelo fue el nulo (w;= 0,73;
tabla 6). De a acuerdo con esto, se realiz6 promediado de modelos. Los coeficientes
promediados para cada una de las variables en interaccion con la temperatura ambiental
incluyeron al cero en su intervalo de confianza del 95%, por lo que sus efectos sobre el

numero promedio de eventos de empollamiento por hora no fueron significativos.

5.d. Comparacion del efecto de la estructura del nido sobre el conjunto de variables
de empollamiento

La interaccion del volumen del nido con la temperatura ambiental, y el diametro del nido con
la temperatura ambiental presentaron efectos significativos y tuvieron una relacion positiva
con atencion al nido. Los modelos planteados para las otras variables respuesta de
empollamiento en funcién de las variables de estructura de nido en interaccién con la
temperatura ambiental, tuvieron un alto grado de incerteza y luego del promediado de

modelos ninguna variable explicativa propuesta resulté relevante.
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Tabla 6. Resultados de la seleccién de modelos de estructura de la vegetacion,
estructura del nido en interaccion con la temperatura ambiental promedio sobre las
variables de comportamiento de empollamiento de pichones tempranos de Ratona
Aperdizada. K indica el nimero de parametros de cada modelo. T° = Temperatura
ambiental, DNBP = distancia del nido al borde de la planta, DNCP = distancia del
nido al centro de la planta, altura maxima = altura maxima de la vegetacion,
densidad = densidad de la vegetacion, cobertura = cobertura vegetal, volumen =
volumen del nido, diametro = diametro del nido, profundidad = profundidad del nido.

Modelos K AlCc | AAlCc Wi

Atencion al nido y estructura de la vegetacion
DNBP x T° 4 374,80 | 0,00 |0,98
DNCP x T° 4 384,90 | 10,09 | 0,01
nulo 3 385,10 | 10,27 | 0,01
densidad x T° 4 385,90 | 11,01 | 0,00
cobertura x T° 4 386,80 | 12,00 | 0,00
altura maxima x T° 4 387,40 | 12,55 | 0,00

Duracion promedio de la sesion de empollamiento y estructura de la vegetacion
nulo 3 230,60 | 0,00 |0,22
DNBP x T° 4 230,60 | 0,00 |0,22
altura maxima x T° 4 231,10 0,52 |0,17
cobertura xT° 4 231,50 0,85 |0,14
densidad x T° 4 231,60 | 0,98 |0,13
DNCP x T° 4 231,80 | 1,23 |0,12
Numero promedio de eventos de empollamiento / h y estructura de la vegetacion
nulo 3 70,40 | 0,00 |0,70
cobertura x T° 4 74,40 | 4,00 | 0,09
altura maxima x T° 4 75,20 | 4,73 | 0,07
densidad x T° 4 75,70 | 5,26 | 0,05
DNCP x T° 4 75,90 | 5,49 |0,04
DNBP x T° 4 76,20 5,73 | 0,04
Atencion al nido y estructura del nido
volumen x T° 4 420,70 | 0,00 | 0,65
diametro x T° 4 422,10 | 1,39 |0,32
nulo 3 427,60 | 6,92 | 0,02
profundidad x T° 4 429,50 8,76 | 0,01
Duracion promedio de la sesién de empollamiento y estructura del nido

volumen x T° 4 259,90 | 0,00 |0,30
diametro x T° 4 260,10 | 0,14 |0,28
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nulo

profundidad x T°

Numero promedio de eventos de empolla

nulo
didmetro x T°
volumen x T°

profundidad x T°

3 260,10 | 0,16 | 0,28

4 261,30 | 1,38 |0,15
miento / h y estructura del nido

3 80,40 | 0,00 |0,73

4 84,00 | 3,59 |0,12

4 84,70 | 4,28 | 0,09

4 85,20 | 4,82 | 0,06

Tabla 7. Coeficientes estandarizados e intervalos de confianza del 95% obtenidos del
promediado de los mejores modelos de estructura de la vegetacion, estructura del nido
en interaccion con la temperatura ambiental para explicar el comportamiento de
empollamiento en pichones tempranos de Ratona Aperdizada.

Estructura de la vegetacion

Variables Atencion al nido Duracién promedio Nro. promedio de
de la sesion de eventos de
empollamiento empollamiento / h
B ICl  ICS | B ICl  1IcCS | B ICI  ICS
Intercepto 0,35 0,16 0,61 | 1351 11,13 15,89| 2,81 2,62 2,99
altura maxima x T° / -0,717 -2,45 1,03| 0,07 -0,25 0,28
DNBP x T° -0,10 -0,16 -0,05| -0,79 -1,70 0,12 //
DNCP x T° / / / /
densidad x T° -0,48 -2,00 1,04 / /
cobertura x T° -049 -220 1,21 0,21 -0,21 0,34

Estructura del nido

Variables Atencion al nido Duracién promedio Nro. promedio de

de la sesion de eventos de
empollamiento empollamiento / h
B ICl  ICS | B ICl  ICS | B ICI  ICS
Intercepto 0,40 0,18 0,62 | 14,02 11,40 16,64| 2,78 259 2,97
volumen x T° 0,14 0,05 0,22 0,91 -0,58 2,40|-0,09 -0,29 0,10
diametro x T° 0,12 0,04 0,21 0,85 -0,57 2,26| -0,12 -0,31 0,06
profundidadxT® 0,04 -0,07 0,16 0,04 -155 1,63| 0,06 -0,15 0,27
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8. DISCUSION

En la presente tesina se evalué el efecto de la edad de los pichones, la temperatura
ambiental, la contribucion parental del macho, la estructura de la vegetacion del sitio de
nidificacion y la estructura del nido sobre el comportamiento de empollamiento de una
poblacién de Ratona Aperdizada en el valle de Uspallata. EI comportamiento de
empollamiento disminuyé con la edad de los pichones, siendo poco frecuente en pichones
tardios. El esfuerzo de empollamiento fue mayor a temperaturas bajas y estuvo
condicionado por la contribucion del macho. Aquellas hembras que recibieron poca ayuda
por parte de los machos en la alimentacion de los pichones debieron reducir el esfuerzo de
empollamiento para incrementar la tasa de entrega de alimento a los pichones. Asimismo,
las hembras que construyeron los nidos mas cerca del borde de la vegetacion substrato
realizaron un menor esfuerzo de empollamiento. Contrario a lo esperado, la atencion al nido

fue mayor en nidos mas voluminosos.

1. Atencion al nido
Edad de los pichones

La atencion al nido disminuy6 conforme la edad de los pichones aumenté. Este patron es
tipico de los paseriformes donde la capacidad de termorregulacion comienza a desarrollarse
a partir de los 7-8 dias de edad. Resultados similares se encontraron en el Tangara de Ala
Blanca Lanio versicolor, el Cucarachero Pechigris Henicorhina leucophrys el Maullador Gris
Dumetella carolinensis y el Zorzal de Borneo Chlamydochaera jefferyi (62; 63; 64; 65).
Durante los primeros dias de desarrollo, los pichones utilizan la energia del alimento
principalmente para el crecimiento somatico y asignan pocas calorias al crecimiento de
plumas o produccién de calor (66). Una vez que los pichones comienzan a termorregular, la
hembra se independiza gradualmente del comportamiento de empollamiento e incrementa la
tasa de provision de alimento a los pichones, resultados similares se encontraron en el
Maullador Gris (64).

Temperatura
La atencion al nido fue mayor cuando la temperatura ambiental fue mas baja. En
condiciones de baja temperatura, las hembras de Ratona Aperdizada dedicaron mas tiempo
a empollar a sus pichones y por ende menos tiempo para alimentarse a si mismas y/o
buscar alimento para los pichones. La disminucion de la atencion al nido con la temperatura
fue atenuada (efecto cuadratico) en pichones tempranos (2-3 dias) pero mas abrupta (efecto
lineal) en pichones intermedios (7-8 dias) probablemente para compensar la baja capacidad
de termorregulacion en pichones tempranos. No se observo relacion entre la temperatura y

la atencién al nido para pichones tardios (11-12 dias). Estos resultados demuestran que las
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hembras de Ratona Aperdizada ajustan el comportamiento de empollamiento en funcion de

la temperatura ambiental, garantizando los requerimientos térmicos de los pichones.

Contribucion del macho
La contribucién relativa del macho a la alimentacién de pichones contribuyé a explicar la
atencion al nido provista por la hembra. Aquellas hembras que recibieron una mayor
contribucion del macho a la alimentacion de pichones tempranos e intermedios
permanecieron una mayor proporcion de tiempo en el nido empollando, respecto a las
hembras asociadas a machos que contribuyeron menos. Las hembras con poca
colaboracion del macho en el cuidado de los pichones probablemente hayan tenido que

reducir el tiempo de empollamiento para salir del nido a buscar alimento para los pichones.

A medida que los pichones crecieron, los machos redujeron la tasa de entrega de alimento.
Asimismo, las hembras redujeron la atencién al nido e incrementaron su provision a los
pichones. Esto sugiere que el comportamiento parental del macho responde a la capacidad
de la hembra de proveer cuidado materno. Resultados similares fueron encontrados en el
Zorzal de Borneo Chlamydochaera jefferyi y en el Junco Ojos Negros, donde los machos
reducen la provisién de alimento a los pichones a medida que se desarrollan, mientras que
las hembras reducen la atencién al nido, pero incrementan la tasa de entrega de alimento
(65; 33).

Variacion intra-estacional
Conforme avanzoé la temporada reproductiva, las hembras realizaron una mayor atencién al
nido en pichones tempranos e intermedios. Las hembras que nidificaron al inicio de la
temporada pasaron menos tiempo empollando y mas tiempo fuera del nido, ya sea
buscando alimento para los pichones, forrajeando o realizando comportamientos de

mantenimiento (ej. acicalamiento de plumas, etc.).

La inversion materna varia a lo largo de la temporada dado que las condiciones ambientales
y recursos disponibles varian estacionalmente. En el Carbonero Comun los huevos puestos
al inicio de la temporada reproductiva son incubados menos tiempo por dia, y su incubacién
se completa en un periodo de tiempo mayor que aquellos huevos puestos tardiamente (67).
La temperatura ambiental y posiblemente la abundancia de insectos varia intra-
estacionalmente, lo cual condicionaria la eficiencia de forrajeo. Por ejemplo, en la
Golondrina Bicolor Tachycineta bicolor la eficiencia de forrajeo es menor en temperaturas
ambientales menores a 18,5 °C, debido a una disminucién en la abundancia de insectos
aéreos (9; 68). Por lo tanto, el éxito reproductivo de los adultos y la condicién corporal de los
pichones al inicio de la temporada podria ser menor comparada con aquellos individuos que

nidifican mas tarde en la temporada (9).
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2. Duracion promedio de la sesion de empollamiento
Edad de los pichones
La duracion promedio de la sesion de empollamiento disminuyd conforme la edad de los
pichones aumento. Esto contrasta con los resultados obtenidos en la Collalba gris Oenanthe
oenanthe donde las hembras disminuyen la atenciéon al nido pero no asi la duracién

promedio de la sesion de empollamiento a medida que los pichones crecen (69).

Temperatura
No se encontrd relacién entre la temperatura ambiental y la duracién promedio de la sesién
de empollamiento. Esto contrasta con los resultados obtenidos en el Carbonero Comun
donde se observd una disminucién en la duracion de la sesibn de empollamiento al

incrementar la temperatura ambiental (39).

Contribucién del macho
La contribucién relativa del macho a la alimentacion de los pichones influyé en la duracion
de la sesién de empollamiento de las hembras, tanto en pichones tempranos como en
intermedios. Aquellas hembras asociadas con machos que contribuyeron mas a la
alimentacién de los pichones, realizaron sesiones de empollamiento méas prolongadas. Este
resultado sugiere que las hembras asociadas con machos que contribuyeron menos al
cuidado parental tuvieron que compensar la baja tasa de aprovisionamiento del macho,
reduciendo el tiempo de empollamiento y aumentando el tiempo fuera del nido buscando

alimento.

Variacion intra-estacional
Conforme avanzé la temporada reproductiva, las hembras realizaron sesiones mas
prolongadas de empollamiento en pichones tempranos. Esto podria deberse a que a medida
gque avanza la temporada aumenta la abundancia de insectos a causa del incremento en la
temperatura, produciéndose asi una mayor eficiencia de forrajeo (39). De esta forma, las
hembras de Ratona Aperdizada podrian aumentar el largo de las sesiones de empollamiento

hacia el final de la temporada debido a que pasarian menor cantidad de tiempo forrajeando.

1. Numero promedio de eventos de empollamiento por hora
Edad de los pichones
Las hembras redujeron el nimero promedio de eventos de empollamiento por hora a medida
gue los pichones crecieron. Resultados similares se encontraron en las hembras de Collalba
gris, donde las mismas disminuyen gradualmente la frecuencia de eventos de
empollamiento a medida que los pichones crecen y mejoran su capacidad termorreguladora
(69).
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Temperatura
Las hembras disminuyeron el nimero promedio de eventos de empollamiento por hora a
mayor temperatura ambiental. Este patrén se observéd en estadios de pichones tempranos e
intermedios, y esta en concordancia con la reduccion en la atencion al nido con el aumento
de la temperatura ambiental. A medida que la temperatura ambiental aumento, las hembras
pudieron reducir el nimero promedio de eventos de empollamiento debido a que las
condiciones de temperatura fueron favorables para mantener la temperatura del nido estable

para el desarrollo de los pichones (10; 39).

Contribucién del macho
En pichones tempranos, se observd que cuando los machos realizaron mas viajes de
alimentacion, las hembras salieron con menor frecuencia del nido. Una mayor contribucién
del macho a la alimentacion de los pichones permite extender las sesiones de
empollamiento y reducir las salidas del nido. De acuerdo con esto, cuando los machos
colaboraron menos con la provision de alimento, las hembras realizaron eventos mas
intermitentes. Este resultado esta en concordancia con la reduccion en la atencién al nido de

las hembras asociadas a machos con menor contribucion al cuidado parental.

Variacion intra-estacional
Conforme avanzé la temporada reproductiva, las hembras realizaron un mayor nimero
promedio de eventos de empollamiento por hora en pichones intermedios y tardios. Las
hembras con pichones de esta edad invirtieron mas tiempo en alimentarlos, realizando
mayor cantidad de sesiones de forrajeo e interrumpiendo asi las sesiones de empollamiento.
Esto causé un incremento en el nimero promedio de eventos de empollamiento por hora. Si
bien la intermitencia fue mayor, el tiempo neto que las hembras dedicaron al empollamiento
fue menor que en pichones tempranos, probablemente a causa del mayor desarrollo de la

capacidad de termorregulacion.

2. Estructura de la vegetacion y comportamiento de empollamiento

Al evaluar el efecto de la estructura de la vegetacion en interaccion con la temperatura
ambiental, se encontr6é que la Unica caracteristica de la vegetacién que tuvo incidencia sobre
la atencion al nido fue la distancia del nido al borde de la planta substrato. Sin embargo, el
efecto de la interaccion entre la temperatura y la distancia del nido al borde fueron opuestos
a las predicciones. Ante bajas temperaturas ambientales, las hembras cuyos nidos fueron
construidos mas alejados del borde realizaron una mayor atencién al nido comparado con
aquellas que anidaron en sitios mas expuestos y desprotegidos (menor distancia del nido al
borde de la planta). No obstante, estudios previos realizados en la Reinita Azulada,
encontraron que los individuos seleccionaron sitios con vegetacion densa debido a
beneficios térmicos en el microclima del nido (27; 70). Una explicacion alternativa de los

34



resultados obtenidos es que los nidos mas cercanos al borde de la planta substrato se
encontrarian mas expuestos a la radiacion solar lo cual permitiria a las hembras reducir la
atencion al nido. Sin embargo, la Ratona Aperdizada selecciona predominantemente sitios
con abundante vegetacion para construir su nido (48). Dicha seleccién podria reducir la
probabilidad de depredacion, haciendo que los nidos sean mas dificiles de localizar (71).
Dado el alto indice de actividad en el nido, podria ser costoso anidar en sitios expuestos ya
que expondria la ubicacion del nido e incrementaria la probabilidad de depredacion y
parasitismo de cria (72). Por ello, las hembras con nidos méas cercanos al borde de la planta
substrato pudieron haber reducido la atencién al nido para aumentar la probabilidad de
supervivencia de los pichones al reducir su actividad alrededor del nido. Sin embargo, al
reducir la atencién al nido podria afectar negativamente el desarrollo de los pichones y

prolongar el tiempo de permanencia en el nido.

3. Estructura del nido y comportamiento de empollamiento
Las hembras deberian realizar un menor esfuerzo de empollamiento en nidos de mayor
tamafio dado que los nidos voluminosos deberian tener una mayor capacidad de aislamiento
térmico (40). Contrario a lo esperado, en pichones tempranos las hembras de Ratona
Aperdizada realizaron una mayor atencién al nido en nidos de mayor volumen y diametro.
Esto podria deberse a que nidos con dimensiones mayores estan asociados con un tamafio
de nidada mayor y a su vez con una mayor inversion parental (42) y no necesariamente con
una estrategia de aislamiento térmico. Estudios previos demostraron que las hembras no
ajustan las caracteristicas del nido en respuesta a las condiciones ambientales
experimentadas durante la construccion del nido, pero ajustan sus patrones de atencion al

nido dependiendo de los requerimientos térmicos y nutricionales de los pichones (22; 27).

9. CONCLUSIONES

Los resultados indican que las hembras de Ratona Aperdizada modificaron el
comportamiento de empollamiento en funcion de la edad de los pichones, la temperatura
ambiental, la contribucién a la alimentacion de los pichones de su pareja social, la estructura

de la vegetacion y la estructura del nido.

El comportamiento de empollamiento disminuyé con la edad de los pichones, siendo poco
frecuente en pichones tardios. Las temperaturas ambientales bajas generaron un
compromiso entre los adultos y su progenie. Las hembras debieron decidir entre empollar,
alimentar a los pichones e invertir en su propio mantenimiento. La habilidad de las hembras
para amortiguar los cambios de temperatura dentro del nido durante los recesos de
empollamiento estuvo condicionada directamente por el grado de colaboracion del macho en

la alimentacién de los pichones.
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Los efectos de la temperatura pueden variar dependiendo las condiciones climaticas. En
sitios con clima frio, el incremento de temperatura puede ser beneficioso para el desarrollo
de los pichones y en ambientes célidos puede ser perjudicial. Los efectos de la temperatura
sobre el crecimiento y la supervivencia de los pichones también pueden variar segun la edad
de los pichones (73). La forma en que la temperatura ambiental influye en el
comportamiento de empollamiento ha sido poco estudiada y es un factor importante en
especies insectivoras, en las cuales la disponibilidad de alimento est4 estrechamente
vinculada a las condiciones climéaticas. Futuros estudios deberian analizar si la variacion de
la temperatura durante la incubacion y el empollamiento tiene efectos sobre el fenotipo de

los pichones.

Las caracteristicas de la estructura del microhdbitat condicionan de forma distinta el
microclima que las aves experimentan en el nido durante la reproduccion, debido a las
diferencias en las propiedades térmicas y el grado de aislamiento. Esto es de suma
importancia en las comunidades de aves de pastizal, dado que este ecosistema es el que ha

sufrido mayor transformacion por el avance de la frontera agropecuaria.

Esta tesina es una contribucion para comprender los efectos de las condiciones climaticas
locales sobre la variacion del cuidado parental. Estos resultados, sumados a futuros trabajos
que se realicen en la teméatica, podrian ayudar a lograr una mayor comprension de las
estrategias reproductivas de las aves en un contexto cambiante. Ademas, esta tesina
contribuye con valiosos datos de historia natural los cuales son fundamentales para la toma
de decisiones con respecto a problemas de conservaciéon relacionados con el cambio

climéatico.
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ANEXO
Tasas de entregay contribucidn relativa al aprovisionamiento

El macho y la hembra incrementaron gradualmente su tasa de entrega a medida que los
pichones fueron creciendo. La tasa de entrega por hora promedio del macho en pichones
tempranos fue de 3,75 viajes de alimentacion / h (rango = 0 — 13,41 viajes / h); en
intermedios 4,68 viajes de alimentacion / h (rango = 0 — 12,72 viajes / h) y en pichones
tardios 5,79 viajes alimentacién / h (rango = 0 — 19,32 viajes / h). Fueron significativamente
diferentes entre si (Test de Tukey para pichones tempranos vs medios, z = 3,82y p = <
0,001; tempranos vs tardios z = 6,55 y p = < 0,001; y medios vs tardios z =298y p = <
0,008). La tasa de entrega por hora promedio de la hembra en pichones tempranos fue de
3,72 viajes alimentacién / h (rango = 0,85-10,29 viajes / h); en medios 5,11 viajes
alimentacién / h (rango = 1,07 — 13,52 viajes / h); y en pichones tardios 6,88 viajes
alimentacion/h (rango = 0,21-18,01 viajes / h). Fueron significativamente diferentes entre si
(Test de Tukey para pichones tempranos vs medios, z = 6,16 y p = < 0,001; de tempranos vs
tardios z= 12,94y p =< 0,001 y en medios vs tardios z= 7,05y p = < 0,008).

Sin embargo, la contribucion relativa del macho al aprovisionamiento disminuyé
gradualmente conforme los pichones fueron creciendo. En pichones tempranos la provisiéon
relativa media fue de 0,47 (rango: 0-0,89) viajes macho / total de viajes; en intermedios de
0,46 (0-0,87) viajes macho / total de viajes; y en tardios 0,41 (0-0,99) viajes macho / total de
viajes. No hubo diferencias significativas de contribucion relativa del macho entre pichones
tempranos e intermedios, pero si entre estos dos estadios y tardios (Test de Tukey para
pichones tempranos vs medios z=- 1,89 y p = < 0,139; tempranos vs tardios z=19,02y p =
< 0,001 y medios vs tardios z = 20,39 y p = < 0,001). En pichones tardios las hembras son la

principal fuente de alimentacion de los pichones.
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