
Di r ecci ó n:Di r ecci ó n:  Biblioteca Central Dr. Luis F. Leloir, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires. 
Intendente Güiraldes 2160 - C1428EGA - Tel. (++54 +11) 4789-9293

Co nta cto :Co nta cto :  digital@bl.fcen.uba.ar

Tesis Doctoral

Biología reproductiva de laBiología reproductiva de la
golondrina patagónica Tachycinetagolondrina patagónica Tachycineta

meyeni en Ushuaia, Tierra del Fuegomeyeni en Ushuaia, Tierra del Fuego

Liljesthrom, Marcela

2011

Este documento forma parte de la colección de tesis doctorales y de maestría de la Biblioteca
Central Dr. Luis Federico Leloir, disponible en digital.bl.fcen.uba.ar. Su utilización debe ser
acompañada por la cita bibliográfica con reconocimiento de la fuente.

This document is part of the doctoral theses collection of the Central Library Dr. Luis Federico
Leloir, available in digital.bl.fcen.uba.ar. It should be used accompanied by the corresponding
citation acknowledging the source.

Cita tipo APA:

Liljesthrom, Marcela. (2011). Biología reproductiva de la golondrina patagónica Tachycineta
meyeni en Ushuaia, Tierra del Fuego. Facultad de Ciencias Exactas y Naturales. Universidad de
Buenos Aires.

Cita tipo Chicago:

Liljesthrom, Marcela. "Biología reproductiva de la golondrina patagónica Tachycineta meyeni
en Ushuaia, Tierra del Fuego". Facultad de Ciencias Exactas y Naturales. Universidad de
Buenos Aires. 2011.

http://digital.bl.fcen.uba.ar
http://digital.bl.fcen.uba.ar
mailto:digital@bl.fcen.uba.ar








 

 

Universidad de Buenos Aires 

Facultad de Ciencias Exactas y Naturales 

 

BIOLOGÍA REPRODUCTIVA DE LA GOLONDRINA 

PATAGÓNICA TACHYCINETA MEYENI EN USHUAIA, 

TIERRA DEL FUEGO 

 

Tesis presentada para optar al titulo de Doctor de la Universidad de Buenos Aires 

en el área: Ciencias Biológicas 

Por 

Marcela Liljesthröm 

 

 

Director de tesis: Dr. Juan Carlos Reboreda 

Consejero de estudios: Dr. Juan Carlos Reboreda 

Lugar de trabajo: Centro Austral de Investigaciones Científicas (CADIC) 

                             Ushuaia, Tierra del Fuego 

 

 

Buenos Aires, 2011 



 ii  

BIOLOGÍA REPRODUCTIVA DE LA GOLONDRINA PATAGÓNICA 

(TACHYCINETA MEYENI) EN USHUAIA , TIERRA DEL FUEGO 

 

RESUMEN – Durante cuatro temporadas reproductivas consecutivas (2006-2007 al 2009-

2010) se estudió la biología reproductiva de la Golondrina Patagónica, Tachycineta 

meyeni,  nidificando en cajas-nidos en los alrededores de la ciudad de Ushuaia, Tierra del 

Fuego. Las golondrinas construyeron nidos formados por una base de pasto seco 

entretejido con plumas y una copa tapizada con plumas. El número de plumas adicionadas 

al nido disminuyó al aumentar la temperatura ambiente y no estuvo asociado al éxito de 

eclosión ni a la supervivencia de pichones. Durante las cuatro temporadas se registró una 

única segunda puesta y un 6% de puestas de reemplazo, luego de la pérdida total de los 

pichones debido a malas condiciones climáticas. El tamaño de puesta fue 3,8 ± 0,05 

huevos y disminuyó a lo largo de la temporada reproductiva. En puestas de 4, pero no de 

3 huevos, se observó un aumento del tamaño del huevo según el orden de puesta. El 

período de incubación fue de 16,3 ± 0,1 días y disminuyó con el tamaño de puesta y a lo 

largo de la temporada reproductiva. Durante la incubación, al bajar la temperatura dentro 

de la caja-nido las hembras aumentaron la proporción de tiempo en el nido disminuyendo 

la duración y la frecuencia de las pausas de incubación. El éxito de eclosión fue 0,86 ± 

0,02  y en el 30% de los nidos la eclosión fue asincrónica. Al avanzar la temporada 

reproductiva el crecimiento de los pichones fue más lento y aumentó el tiempo que 

permanecieron en el nido. El éxito reproductivo previo no tuvo un efecto sobre la tasa de 

retorno de las hembras, y sólo un 12% de las parejas se mantuvieron en temporadas 

sucesivas. La supervivencia aparente de adultos fue del 60%. Varios de los caracteres de 

historia de vida descriptos en T. meyeni caen fuera de los patrones interespecíficos de 

variación latitudinal descriptos para el género y son más similares a los de especies de 

golondrinas subtropicales que a los de especies de Tachycineta del hemisferio norte que 

nidifican a una latitud similar. 

 

Palabras claves: Biología reproductiva, Golondrina Patagónica, historias de vida, 

Tachycineta meyeni, Ushuaia. 
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BREEDING BIOLOGY OF THE  CHILEAN SWALLOW (TACHYCINETA MEYENI) 

IN USHUAIA , T IERRA DEL FUEGO 

 

ABSTRACT – During four consecutive breeding seasons (2006-2007 to 2009-2010) I 

studied the reproductive biology of Chilean Swallows, Tachycineta meyeni, nesting in 

nest-boxes near the city of Ushuaia, Tierra del Fuego. Swallows built nests made of a mat 

of dry grasses with a nest cup lined with feathers. The number of feathers added to the 

nest decreased with daily ambient temperature and was not associated to hatching success 

or chick survival. I only recorded one second brood during the four breeding seasons and 

6% of clutches had replacement clutches after complete chick losses due to bad weather 

conditions. Clutch size was 3.8 ± 0.05 and showed a seasonal decline. In clutches of four 

but not three eggs, egg size increased with laying order. Incubation period lasted 16.3 ± 

0.1 days and decreased with clutch size. During incubation, as temperature inside the 

nest-box decreased, females increased the total time at the nest by decreasing off-bout 

duration and frequency. Hatching success was 0.86 ± 0.02 and in 30% of the nests 

hatching was asynchronous. As time of season progressed, chick growth was slower and 

the time chicks remained in the nest increased. Breeding success in the previous season 

had no effect on female return rates. . Adult apparent survival was 60% and only 12% of 

individuals mated with their previous mate. Many of the life history traits described for 

Chilean Swallows fall out of the interspecific pattern of latitudinal variation observed in 

the genus and are more similar to those of subtropical swallows than to the ones of 

Tachycineta swallows of North America nesting at similar latitude. 

 

Keywords: Chilean Swallow, life history, reproductive biology, Tachycineta meyeni, 

Ushuaia. 
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CAPÍTULO 1 

Introducción general 

 

Introducción 

La historia de vida es comúnmente definida como el conjunto de estrategias 

evolutivas, incluyendo adaptaciones conductuales, fisiológicas y anatómicas, que 

influencian directamente la supervivencia y el éxito reproductivo (Ricklefs y Wikelski 

2002). Las aves son un grupo taxonómico particularmente bien estudiado en comparación 

con otros grupos de vertebrados, y el estudio de su biología reproductiva e historias de 

vida ha permitido el desarrollo de importantes hipótesis sobre ecología de poblaciones y 

comunidades, comportamiento, cambio climático, contaminación, biogeografía, etc. 

(Stearns 1992, Bennet y Owens 2002, Martin 2004). 

La reproducción es un proceso fundamental de la historia de vida de las aves 

(Ricklefs 1990) y comprender las causas y consecuencias de la variación en las 

estrategias reproductivas ha sido el principal objetivo de los estudios de historias de vida 

en aves (Martin 1987, Stearns 1992). La mayoría de los estudios sobre la historia de vida 

y biología reproductiva de las aves se han realizado en el hemisferio norte donde habitan 

menos del 25% de las especies de aves (Martin 2004). Los relativamente escasos estudios 

realizados en especies del trópico y del hemisferio sur han encontrado que sus historias de 

vida, en comparación con las de especies del hemisferio norte, están generalmente 

caracterizadas por tamaños de puesta pequeños, un mayor tamaño del huevo, altas tasas 

de predación de los nidos, varios intentos de nidificación por año, largos periodos de 

desarrollo, extenso cuidado parental y alta supervivencia de los adultos (Skutch 1949, 

Lack 1968, Skutch 1985, Geffen 2000, Martin y col. 2000).A pesar de las diversas 

hipótesis que han sido propuestas para explicar estas características, nuestro conocimiento 
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acerca de las historias de vida de las aves del hemisferio sur es muy incompleto y está 

basado en información que proviene casi exclusivamente de estudios realizados en zonas 

tropicales y subtropicales (Martin 1996, Martin 2004). Además, la mayoría de los 

estudios sobre historias de vida se han centrado en el tamaño de la puesta, ignorando otros 

rasgos de historia de vida tales como la masa de los huevos, el cuidado parental, la tasa de 

crecimiento de los pichones, la edad de la primera reproducción y la supervivencia de los 

adultos, que también difieren entre especies del hemisferio norte y sur (Martin 2004). 

Las condiciones ambientales pueden afectar muchos aspectos de la biología de las 

aves, incluyendo el tamaño de puesta, la fecha de inicio de la reproducción, el 

crecimiento y supervivencia de pichones, etc. (Murphy 1985, Rotenberry y Weins 1991, 

McCarty y Winkler 1999, Winkler y col. 2002). En particular, los cambios de las 

condiciones ambientales, tanto a pequeña como a gran escala, tienen un importante efecto 

sobre el éxito reproductivo (Murphy 1985, Rotenberry y Weins 1991, McCarty y Winkler 

1999). A partir de estos antecedentes resulta interesante investigar como el medio 

ambiente ha modelado la expresión de diferentes rasgos de historia de vida en aves que 

residen en un ambiente extremo. 

La Golondrina Patagónica, Tachycineta meyeni, ofrece un modelo ideal de estudio 

para evaluar este tipo de preguntas por varias razones. Es la especie que presenta la 

distribución más austral dentro de su género, son insectívoros estrictos y cazan al vuelo lo 

cual los hace más vulnerables al viento y a las bajas temperaturas, y anidan fácilmente en 

cajas-nido lo que facilita la observación y seguimiento de los nidos así como la 

manipulación de su contenido. 
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Especie de estudio 

Tachycineta es el mayor género de golondrinas endémicas del Nuevo Mundo 

(Sibley y Monroe 1990). Sus nueve especies son mayoritariamente alopátricas y se 

distribuyen desde Alaska hasta el sur de la Argentina (Fig. 1). Las golondrinas del genero 

Tachycineta son insectívoros estrictos y cazan al vuelo, lo cual las hace particularmente 

susceptibles a condiciones climáticas adversas (del Hoyo y col. 2004). Si bien en 

condiciones naturales anidan en cavidades secundarias (i.e. creadas por otras especies), 

también lo hacen en sitios artificiales como cajas nido donde son fáciles de observar, 

capturar y manipular experimentalmente, sin afectar su intento reproductivo (Jones 2003). 

La Golondrina Patagónica es la especie de Tachycineta de distribución más austral, es 

migratoria, y si bien se sabe que en Tierra del Fuego está presente desde Octubre hasta 

Febrero (Humphrey y col. 1970), no existe información sobre los aspectos básicos de su 

biología reproductiva (cronología reproductiva exacta, período de incubación, tamaño de 

puesta, éxito reproductivo, etc., del Hoyo y col. 2004). 

Dentro del género Tachycineta la especie más estudiada ha sido T. bicolor en el 

hemisferio norte y en menor medida T. thalassina, T. albilinea, T. cyaneoviridis y T. 

euchrysea, también del hemisferio norte, y T. leucorrhoa en el hemisferio sur. El estudio 

de la Golondrina Patagónica permitirá entonces realizar comparaciones con una especie 

que nidifica a latitudes mayores en el hemisferio sur. 
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Figura 1.1. Distribución de las nueve especies de golondrinas del género Tachycineta (D. W. 

Winkler com. pers). 

 
 
Objetivos  

El objetivo general de esta tesis es comprender como los ambientes extremos han 

modelado la expresión de diferentes rasgos de historia de vida usando como modelo la 

Golondrina Patagónica. Esta información, sumada a la existente para otras especies del 

género permitirá analizar la variación geográfica en los ciclos de vida en Tachycineta. 

Los objetivos específicos son: 1) Caracterizar los nidos y analizar la asociación 

entre el número de plumas adicionadas al nido y la temperatura ambiente, el éxito de 
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eclosión de los huevos y la supervivencia y el crecimiento de los pichones, 2) 

Caracterizar el tamaño de puesta y evaluar su variación estacional y latitudinal (con 

respecto a otras especies del género), caracterizar los huevos y analizar posibles factores 

que expliquen la variación en su tamaño, 3) Describir el periodo de incubación y 

determinar los ritmos de incubación y su variación con la temperatura ambiente y el día 

de incubación, 4) Estimar el éxito de eclosión y la supervivencia de pichones y 

determinar posibles factores que expliquen la variación en el crecimiento de los pichones, 

5) Estimar las tasas de retorno anual de adultos y juveniles, y la supervivencia aparente y 

la tasa de divorcio de los adultos. 

 

Área de estudio 

El estudio se realizó en tres sitios cercanos a la ciudad de Ushuaia, Tierra del 

Fuego, Argentina (Fig. 1.2), el sitio A (54°44'S, 61°13'O; Fig. 1.3A) localizado a 15 km 

al noreste de Ushuaia, el sitio B (54°44'S, 67°54'O; Fig. 1.3B) a 40 km al este de Ushuaia, 

y el sitio C (54°53'S, 67°20'O) ubicado en la Estancia Harberton (54°53’S, 67°20’O; Fig. 

1.3C), a 85 km al este de la ciudad de Ushuaia. 

El área de estudio está comprendida en la región biogeográfica del Bosque 

Andino-Patagónico Las precipitaciones medias mensuales durante la temporada 

reproductiva varían entre 33,1 mm (octubre) y 54,1 mm (diciembre), mientras que la 

temperatura media mensual oscila entre 6,2 °C en octubre y 9,8 °C en enero, con valores 

mínimos absolutos diarios registrados de -2,9 °C y valores máximos absolutos diarios de 

25,1 °C. 
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Figura 1.2. Ubicación de los sitios de estudio A, B y C cercanos a la ciudad de Ushuaia, Tierra 

del Fuego, Argentina. 

 

 

 

 

Figura 1.3. Sitios de estudio donde se 

establecieron las cajas-nido. El sitio A 

estuvo localizado a 15 km al noreste de 

Ushuaia (A), el sitio B a 40 km al este de 

Ushuaia (B), y el sitio C estuvo ubicado en 

la estancia Harberton a 85 km al este de 

Ushuaia (C). 
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Métodos generales 

Teniendo en cuenta que las colonias tardan varios años en desarrollarse se decidió 

trabajar en más de un sitio en simultáneo y se pusieron cajas-nido en sitios que a priori 

parecían apropiados. Para facilitar la recolección de datos, antes del inicio de la 

temporada reproductiva 2006-2007 se colocaron 59, 22 y 37 cajas-nido en los sitios A, B 

y C, respectivamente. Además, antes del inicio de la temporada siguiente (2007-2008), se 

agregaron cajas-nido adicionales en los tres sitios llegando a un total de 88, 68 y 62 en los 

sitios A, B y C, respectivamente. El número de cajas-nido ocupadas por la Golondrina 

Patagónica (una caja-nido se consideró ocupada cuando se registró algún signo de 

nidificación, como presencia de pasto o plumas en el interior de la caja) y el número de 

cajas en las que se inició la puesta de huevos se muestra en la Tabla 1.1. Las cajas se 

colocaron en postes de alambrados o árboles a una altura promedio de 1,5 m y a una 

distancia mínima de 20 m entre si. Las medidas externas de las cajas son 25,4 x 16,5 x 

17,8 cm. (altura, ancho, profundidad), mientras que las medidas internas son 23,8 x 12,7 x 

12,7 cm. Las cajas tienen una entrada circular de 3,5 cm. de diámetro en la parte frontal y 

una abertura lateral que permite revisar fácilmente el nido (Fig 1.4). Este diseño se ha 

estandarizado para controlar el efecto de las cajas-nido sobre los parámetros 

reproductivos y para permitir la comparación de estudios realizados en las distintas 

especies del género (http://golondrinas.cornell.edu/). 

 

 

 

 

 

 



 8

Temporada Sitio

disponibles ocupadas con huevos

A 59 35 (59%) 18 (31%)

B 22 4 (18%) 2 (9%)

C 37 23 (62%) 12 (32%)

Total 118 62 (53%) 32 (27%)

A 88 56 (64%) 25 (28%)

B 68 32 (47%) 7 (10%)

C 62 43 (69%) 16 (26%)

Total 218 131(60%) 48 (22%)

A 88 59 (67%) 34 (39%)

B 68 25 (37%) 8 (12%)

C 62 37 (60%) 18 (29%)

Total 218 121 (56%) 60 (28%)

A 88 42 (48%) 25(28%)

B 68 5 (7%) 5 (7%)

C 62 25 (40%) 12 (19%)

Total 218 72 (33%) 42 (19%)

20
09

-2
01

0

Cajas-nido

20
06

-2
00

7
20

07
-2

00
8

20
08

-2
00

9

 

Tabla 1.1. Número de cajas-nido disponibles y ocupadas por golondrinas (con signos de 

nidificación como pasto y/o plumas) y número de cajas en las que se inició la puesta de huevos 

para los 3 sitios de estudio (A, B, C) y cada temporada reproductiva. Entre paréntesis se indica el 

porcentaje de cajas ocupadas y con huevos respecto del número de cajas-nido disponibles en cada 

sitio y en los 3 sitios en conjunto. 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 

Figura 1. 4. Vista frontal de la caja-nido. 

Pared 
lateral 
móvil

Pared 
lateral 
móvil
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Las cajas-nido se revisaron regularmente desde el inicio de la construcción de los 

primeros nidos (mediados de octubre) hasta la independencia de los pichones (fines de 

febrero en nidos tardíos). Durante el período de construcción del nido y puesta de huevos 

se realizaron visitas diarias para obtener datos sobre la duración de la construcción del 

nido y las características del mismo (Capítulo 2), la fecha de inicio, secuencia y tamaño 

de puesta, y tamaño de los huevos (Capítulo 3). Durante el estadio de incubación, los 

nidos se visitaron cada dos días para registrar posibles eventos de abandono del nido, 

predación o picaduras de huevos (las picaduras son producidas por la Ratona Común que 

también utiliza cavidades secundarias y presenta este comportamiento). Asimismo, 

durante el período de incubación se colocaron registradores de temperatura en la copa del 

nido. Estos registradores permiten obtener series temporales de temperatura a partir de 

cuyas fluctuaciones se puede inferir el comportamiento de incubación del adulto (Joyce y 

col. 2001, Badyaev y col. 2003, Cooper y Mills 2005) (Capítulo 4). Al acercarse la fecha 

de eclosión, los nidos se visitaron diariamente para determinar la supervivencia de los 

huevos, duración del periodo de incubación, fecha de nacimiento de los pichones, éxito de 

eclosión y sincronización en la eclosión (si todos los pichones eclosionan o no dentro de 

las 24 horas). Durante la etapa de pichones los nidos se visitaron cada 2-3 días hasta que 

los pichones tuvieron 18 días de edad, para evitar el abandono prematuro de los nidos. 

Durante cada visita los pichones se pesaron a fin de obtener su tasa de crecimiento 

(Capítulo 5). 

Luego de la eclosión, y durante los primeros 6 días de edad de los pichones se 

procedió a capturar a ambos miembros de la pareja que fueron anillados con un anillo de 

aluminio numerado. Los adultos no se capturan antes de la eclosión de los huevos ya que 

el riesgo de abandono del nido es mayor durante ese período. En la mayoría de los casos 

los adultos fueron capturados acercándose silenciosamente al nido y tapando con la mano 
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el orificio de entrada para luego retirar al adulto a través de la puerta lateral móvil de la 

caja-nido. En pocas ocasiones se utilizaron trampas (internas o externas) que permiten 

capturar al adulto dentro de la caja nido. Las trampas internas consistieron en una placa 

de plástico que se sujeta internamente a la parte superior del orificio de entrada y se 

mantiene abierta con una pequeña rama. Al entrar el adulto a la caja nido y mover la 

rama, la trampa se cierra automáticamente. Las trampas externas consisten en un 

rectángulo de madera que se sujeta por fuera a la caja nido previo al comienzo de la 

temporada reproductiva. El rectángulo de madera se une a una tanza que permite a la 

persona alejarse unos 10 metros del nido y permanecer escondido hasta que el adulto 

entra a la caja nido, momento en que se tira de la tanza para tapar con el rectángulo de 

madera el orificio de entrada a la caja nido. Durante la captura se procedió a medir el 

peso, longitud del ala, y longitud de cabeza + pico del adulto. El peso se midió con una 

balanza de resorte marca Pesola de 30g (error ± 0,5g). La longitud del ala se tomó con 

una regla (error ± 0,5 mm) dejando el ala en su posición flexionada natural y colocando la 

regla por debajo, paralela al cuerpo, y siguiendo el largo de las plumas primarias. La 

medición se toma hasta la punta de la pluma primaria mas larga. La longitud de cabeza + 

pico se tomó con un calibre de reloj (error ± 0,05 mm) y corresponde a la máxima 

distancia entre la parte posterior de la cabeza y la punta del pico. Estos datos se usaron 

para comparar a modo descriptivo la morfometría de ambos sexos (ver Métodos del 

Capítulo 6). Adicionalmente, con el peso y la longitud de cabeza + pico de las hembras se 

calculó un índice de condición corporal (ver Métodos, de los Capítulos 3 y 5) 

Los datos de temperatura ambiente se obtuvieron del Servicio de Información 

Ambiental y Geográfica del Centro Austral de Investigaciones Científicas, CADIC-

CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de dos estaciones meteorológicas; una cercana 

a los sitios A y B, y la otra cercana al sitio C. La temperatura media diaria no difirió entre 
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las dos estaciones meteorológicas (Prueba de t pareada: t = 0,79, P = 0,43, n = 444), pero 

si se encontraron diferencias en las temperaturas mínimas diarias (3,7 ± 0,1 °C en la 

estación cercana a los sitios A y B vs. 3,8 ± 0,1 °C en la estación cercana al sitio C; 

Prueba de t pareada: t = 0,79, P = 0,43, n = 444) y en las máximas diarias (12,5 ± 0,2 °C 

en la estación cercana a los sitios A y B vs. 11,8 ± 0,2 °C en la estación cercana al sitio C; 

Prueba de t pareada: t = 11,67, P < 0,0001, n = 444). 
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CAPÍTULO 2 

Nidificación: Ajuste del número de plumas adicionadas al nido con la 

estación reproductiva 

 

Introducción 

Una característica importante de los nidos, que generalmente tiene un efecto 

importante sobre el éxito reproductivo, es la cantidad de material aislante presente en 

ellos. Muchas especies de aves utilizan plumas, pelos, u otros materiales con buena 

capacidad aislante para tapizar sus nidos. Diferencias en la cantidad y el tipo de 

aislamiento pueden afectar la fecha de inicio de la reproducción (O’Connor 1978), los 

ritmos de incubación (White y Kinney 1974, Møller 1991), la energética de la incubación 

(Skowron y Kern 1980), el tiempo de incubación (Lombardo y col. 1995), el crecimiento 

de pichones (Møller 1991, Winkler 1993, Lombardo y col. 1995), la termoenergética de 

los pichones (Mertens 1977), y el riesgo de hipertermia (Lombardo 1994). 

Las golondrinas del género Tachycineta anidan en cavidades secundarias y 

construyen nidos formados por una base de pasto seco y una copa tapizada con plumas 

(Dyrcz 1984, Brown y col. 1992, Winkler 1993, Allen 1996, Bulit y Massoni 2004, 

Townsend y col. 2008). El efecto de las plumas del nido sobre el éxito reproductivo ha 

sido examinado experimentalmente en la Golondrina T. bicolor donde la remoción de 

plumas reduce la tasa de crecimiento de los pichones, posiblemente como resultado de la 

hipotermia de éstos antes de ser totalmente homeotermos (Winkler 1993, Lombardo y col. 

1995). Similarmente, Dawson y col. (2005) demostraron experimentalmente la 

importancia de la temperatura ambiente durante este período. Estos autores mostraron que 

el aumento de la temperatura del nido en 5°C cuando los pichones de T. bicolor tienen 4 

días de edad aumenta su supervivencia y resulta en pichones de mayor peso y con plumas 
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primarias mas largas a los 16 días de edad, comparados con pichones de nidos control 

(i.e. sin aumento de la temperatura). 

 El beneficio de adicionar plumas al nido puede variar temporalmente a lo largo de 

la estación reproductiva. Por ejemplo, nidos de T. bicolor con buen aislamiento son 

ventajosos al inicio de la temporada reproductiva, cuando la temperatura ambiente es baja 

y los huevos y los pichones son más vulnerables a la hipotermia, pero podrían ser 

desventajosos más tarde en la temporada, cuando la temperatura ambiente más elevada 

aumenta el riesgo de hipertermia de los pichones (Lombardo 1994). 

 Dentro de las golondrinas Tachycineta, la Golondrina Patagónica (T. meyeni) tiene 

el rango de reproducción más austral. Esta especie experimenta bajas temperaturas 

ambiente durante su estación reproductiva y el efecto de las plumas del nido sobre el 

éxito reproductivo debería ser importante. En este capítulo se describe la estructura del 

nido y el ajuste en el número de de plumas adicionadas al nido con la temperatura 

ambiente para la Golondrina Patagónica nidificando en cajas-nido en Tierra del Fuego, 

Argentina, el límite de distribución más austral de esta especie. 

Los objetivos de este capítulo son: 1) analizar la asociación entre el número de 

plumas adicionadas al nido y la temperatura ambiente durante la estación reproductiva, y 

2) analizar si el número de plumas está asociado con el éxito de eclosión de los huevos y 

la supervivencia y el crecimiento de los pichones. Si la Golondrina Patagónica ajusta el 

número de plumas adicionadas al nido en función de la temperatura ambiente, se espera 

una correlación negativa entre el número de plumas y la temperatura sin observarse 

ningún efecto negativo sobre el éxito reproductivo. 
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Métodos 

Los datos para este capítulo se recolectaron en dos de los sitios de estudio. El Sitio 

A (54° 44' S, 61° 13' O) con 88 cajas-nido localizado a 11km al noreste de Ushuaia, y el 

Sitio C (54° 53' S, 67° 20' O) con 62 cajas-nido ubicado en la Estancia Harberton, 85km 

al este de Ushuaia. Para este estudio se utilizaron datos de las temporadas 2006-2007 y 

2007-2008. Se registraron 71 intentos de nidificación (nidos donde se inició la puesta de 

huevos), 30 en 2006-2007, y 41 en 2007-2008. Para el análisis sólo se utilizaron datos de 

63 intentos de nidificación (26 en 2006-2007 y 37 en 2007-2008) para los cuales se 

pudieron medir todas las variables. 

 Las cajas-nido comenzaron a monitorearse a mediados de octubre y se visitaron 

día por medio hasta registrarse el inicio de la construcción del nido (día en que se observa 

por primera vez la aparición de material de nidificación dentro de la caja nido). Durante la 

etapa de construcción del nido las cajas-nido se visitaron diariamente y se registró la 

altura del nido (desde la base de la caja nido hasta el borde superior del nido), y el 

número de plumas dentro y fuera de la copa del nido. Se contó el número de plumas 

adicionadas hasta el inicio de la puesta del primer huevo y hasta la independencia del 

último pichón o el abandono del nido. Se estimó el número de plumas adicionadas al nido 

durante la puesta e incubación de los huevos (no se observó la adición de plumas durante 

el período de pichones) como el número de plumas luego de la independencia de pichones 

menos el número de plumas al inicio de la puesta. Debido al gran disturbio que implica 

contar las plumas luego de la eclosión, se espera hasta la independencia de pichones para 

hacerlo. Se calculó el número total de plumas en el nido como la suma del número de 

plumas dentro y fuera de la copa del nido. 

Los nidos se visitaron diariamente durante la puesta de huevos y día por medio 

durante la incubación, salvo al acercarse la fecha estimada de eclosión, cuando volvieron 



 17

a visitarse diariamente. Durante el período de pichones, los nidos se visitaron cada dos o 

tres días hasta que los pichones tuvieron 18 días de edad (para evitar el abandono 

prematuro de los nidos). Durante cada visita los pichones se pesaron con balanzas de 

resorte marca Pesola con una precisión de 0,1 g. Se registró el tamaño de puesta, número 

de huevos antes de la eclosión, número de pichones que eclosionaron, número de 

pichones que se independizaron, y si el nido fue exitoso (al menos un pichón se 

independizó) o no. El éxito de eclosión se estimó como el número de pichones que 

eclosionaron dividido por el número de huevos al momento de la eclosión, y la 

supervivencia de los pichones como el número de pichones que se independizaron 

dividido  por el número de pichones que eclosionaron. Para el análisis de la asociación 

entre el número de plumas y el peso de los pichones se utilizó el peso promedio de cada 

nidada. Se consideró el 1 de octubre como el primer día de la temporada reproductiva y 

todas las fechas se reportan a partir de ese día. 

 Los datos de temperatura ambiente se obtuvieron del Servicio de Información 

Ambiental y Geográfica del Centro Austral de Investigaciones Científicas, CADIC-

CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de dos estaciones meteorológicas; una cercana 

al sitio A, y la otra cercana al sitio C. Estas estaciones registran temperatura ambiente 

cada hora. Para el análisis se calculó la temperatura media diaria y luego, para cada nido, 

se calculó el promedio de temperatura durante las etapas de construcción del nido y 

durante la de puesta de huevos e incubación. 

 

Análisis de datos  

Debido a la falta de normalidad de los datos y al pequeño tamaño muestral de los 

grupos se usaron pruebas no paramétricas. No se encontraron diferencias en el número de 

plumas adicionadas al nido entre años (Prueba de Mann Whitney: z = 0,20, P = 0,84) ni 
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entre sitios (Prueba de Mann Whitney: z = -1,0, P = 0,30), por lo cual los datos se 

agruparon y se analizaron en conjunto. Para el análisis estadístico se utilizó el programa 

Stat View Versión 5.0 (SAS Institute 1998). Todas las pruebas son de doble cola y las 

diferencias fueron consideradas significativas al P < 0,05. Los datos se presentan como 

media ± error estándar. 

 

Resultados 

Estructura e inicio de la construcción del nido 

Los nidos de la Golondrina Patagónica consisten de una base de pasto seco 

entretejido con plumas y una copa tapizada con plumas. La etapa de construcción del nido 

se extendió desde fines de octubre hasta principios de diciembre (n = 11 nidos en octubre, 

n = 44 nidos en noviembre, n = 8 nidos en diciembre). La altura del nido fue 5,2 ± 0,1 cm 

(rango: 3 – 7 cm, n = 63 nidos). En todos los nidos la adición de plumas a la copa 

comenzó antes de la puesta de los huevos. Las plumas provenían mayormente de 

Cauquén Común (Chloephaga picta). El número de días transcurridos entre el inicio de la 

construcción del nido y la puesta del primer huevo fue 19,1 ± 1,1 (mediana: 18 días, 

rango: 5–39 días, n = 63 nidos). La construcción de la copa del nido se inició 5,1 ± 0,8 

días (mediana: 2 días, rango: 0 – 27 días, n = 63 nidos) después del comienzo de la 

construcción del nido. 

 El número de plumas dentro y fuera de la copa al momento de la puesta de los 

huevos fue 18,4 ± 1,1 y 10 ± 0,9, respectivamente (Tabla 2.1). Estos valores representan 

sólo un 16% del total de plumas. El restante 84% fue agregado durante el período de 

incubación (no se observó a las golondrinas adicionar plumas al nido durante la etapa de 

pichones). El número final de plumas dentro y fuera de la copa fue 133 ± 6,5 y 42,3 ± 2,7, 

respectivamente (Tabla 2.1). 
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Número de plumas 

adicionadas al nido 

Dentro de la 

copa 

Fuera de la 

copa 

Totales 

Construcción del nido 18,4 ± 1.1 

(5 – 45) 

10,3 ± 0,9 

(0 – 30) 

28,7 ± 1,9 

(6-75) 

Puesta de los huevos e 

incubación 

114,4 ± 6,2 

(20 – 202) 

32 ± 2,5 

(27 – 93) 

146,4 ± 6,8 

(33 – 261) 

Total del ciclo 

reproductivo 

133 ± 6,5 

(35 – 237) 

42,3 ± 2,7 

(15 – 108) 

175,3 ± 7,4 

(53 – 290) 

 
Tabla 2.1. Número de plumas adicionadas dentro y fuera de la copa del nido desde el inicio de la 

construcción hasta la puesta del primer huevo, y durante la puesta de los huevos e incubación. Los 

valores representan la media ± ES. El rango está indicado entre paréntesis. El número de nidos 

analizados fue 63 para la etapa de construcción del nido y 43 para las etapas de puesta de huevos e 

incubación. 

 
 
Número de plumas, inicio de la temporada reproductiva y temperatura ambiente 

Cuanto más tarde en la temporada se inició la construcción del nido menor fue el 

número total de plumas adicionadas al nido previo al inicio de la puesta de los huevos 

(correlación de Spearman:  = - 0,33, z = - 2,58, P = 0,01, n = 63, Fig. 2.1A). El tiempo 

empleado para la construcción del nido disminuyó con la fecha de inicio de construcción 

del mismo (correlación de Spearman:  = - 0,49, z = - 3,82, P = 0,0001, n = 63). Sin 

embargo, el número de plumas adicionadas por día antes del inicio de la puesta de los 

huevos no varió con la fecha de inicio de construcción del nido. El número de plumas 

adicionadas durante la puesta de huevos e incubación disminuyó con la fecha de inicio de 

puesta de los huevos (correlación de Spearman:  = - 0,3, z = - 2,06, P = 0,04, n = 48, Fig. 

2.1B).  
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Se encontró una correlación negativa entre el número de plumas adicionadas al 

nido durante la construcción del mismo y la temperatura ambiente media diaria durante 

este período (correlación de Spearman: = - 0,46, z = - 3,65, P = 0,0003, n = 63, Fig. 

2.2A). También se encontró una correlación negativa, aunque no significativa, entre el 

número de plumas adicionadas al nido durante la puesta de los huevos y la incubación, y 

la temperatura ambiente media diaria durante este período (correlación de Spearman:  = 

- 0,28, z = - 1,9, P = 0,06, n = 48, Fig. 2.2B).  

 

 

Figura 2.1. (A) Número de plumas adicionadas al nido desde el inicio de la construcción del nido 

hasta la puesta del primer huevo, y (B) número de plumas adicionadas al nido durante la puesta de 

los huevos e incubación. El eje X en (A) indica el día en que se comenzó a agregar material de 

nidificación a la caja nido mientras que en (B) indica el día de puesta del primer huevo. El número 

de nidos en (A) y (B) es de 63 y 48, respectivamente. 
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Figura 2.2. (A) Número de plumas adicionadas al nido desde el inicio de la construcción hasta la 

puesta del primer huevo, y (B) número de plumas adicionadas al nido durante la puesta de los 

huevos e incubación. El eje X en (A) indica la temperatura ambiente media diaria durante la 

construcción del nido mientras que en (B) indica la temperatura ambiente media diaria durante la 

puesta de huevos e incubación. El número de nidos en (A) y (B) es de 63 y 48, respectivamente.  

 
 
Número de plumas y éxito reproductivo 

No se encontró una relación entre el número de plumas en el nido y los diferentes 

componentes del éxito reproductivo de la pareja. Doce de 63 nidos fueron abandonados 

durante la incubación y cinco de 51 nidos fueron abandonados durante el periodo de 

pichones. No hubo diferencias en el número total de plumas entre nidos donde se 

independizaron pichones y aquellos que no fueron exitosos durante el periodo de 



 22

pichones (Prueba de Mann Whitney: z = - 1,13, P = 0,26). El éxito de eclosión fue 0,86 ± 

0,03 (n = 51) y no estuvo asociado al número total de plumas al comienzo de la puesta de 

los huevos (correlación de Spearman: = 0,02, z = 0,17, P = 0,87, n = 51), ni al final del 

periodo de incubación (correlación de Spearman: = 0,13, z = 0,91, P = 0,36, n = 46, 

Fig. 2.3A). La supervivencia de pichones fue 0,98 ± 0,01 y no estuvo asociada al número 

total de plumas (correlación de Spearman:  = 0,02, z = 0,15, P = 0,88, n = 45). No se 

encontró una relación entre el número total de plumas y el peso de los pichones a los 12 

días de edad (20,0 ± 0,34 g, correlación de Spearman:  = - 0,03, z = - 0,17, P = 0,87, n = 

42, Fig. 2.3B) ni a los 15 días de edad (21,2 ± 0,36 g, correlación de Spearman:  = - 

0,15, z = - 0,86, P = 0,39, n = 34). 

 

Figura 2.3. (A) Proporción de huevos 

presentes en el nido al final de la 

incubación que eclosionaron y (B) 

peso de pichones (media de cada nido) 

a los 12 días de edad (edad 0 = día de 

eclosión) en nidos con diferentes 

números de plumas (numero total de 

plumas adicionadas durante la 

construcción del nido, puesta de 

huevos, e incubación). El número de 

nidos en (A) y (B) es de 51 y 46, 

respectivamente. 
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Discusión 

Estructura e inicio de la construcción del nido 

La estructura general de los nidos de la Golondrina Patagónica fue similar a la 

descripta para otras especies del genero (T. albilinea: Dyrcz 1984, T. thalassina: Brown y 

col. 1992, T. bicolor: Winkler 1993, T. cyaneoviridis: Allen 1996, T. leucorrhoa: Bulit y 

Massoni 2004, y T. euchrysea: Townsend y col. 2008). Algunas de estas especies utilizan 

otros materiales además de plumas para el revestimiento de la copa (pelos de vaca y 

caballo, lana de oveja, vegetales blandos), pero todas construyen nidos que consisten de 

una base de pasto seco u hojas de pino y una copa revestida de plumas. El tiempo de 

construcción del nido de la Golondrina Patagónica fue similar al de la Golondrina Ceja 

Blanca (19,1 ± 1,1 vs. 15,8 ± 1,6 días, Bulit y Massoni 2004) y ambas especies, al igual 

que T. bicolor (Winkler 1993), comenzaron a tapizar la copa del nido con plumas antes de 

la puesta de huevos. 

 

Número de plumas, inicio de la temporada reproductiva y temperatura ambiente 

Los resultados obtenidos sustentan la predicción de que la Golondrina Patagónica 

agrega menos plumas a sus nidos a medida que avanza la estación reproductiva, 

posiblemente tomando en consideración la temperatura ambiente durante el período en el 

cual adiciona plumas. Esta asociación negativa podría ser también el resultado de la 

competencia entre parejas reproductoras por un número limitado de plumas (a medida que 

más parejas comienzan a construir nidos, habría menos plumas disponibles). Sin 

embargo, esta explicación es poco probable ya que el número de plumas agregado al nido 

por día no varió con el avance de la temporada reproductiva, sugiriendo que las parejas 

reproductoras pudieron obtener plumas a una tasa constante durante la temporada. 

Alternativamente podría ser resultado del menor tiempo invertido en construir el nido por 
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parte de las parejas más tardías, de manera de acortar los tiempos para iniciar la puesta de 

los huevos. 

Las golondrinas que comenzaron a nidificar más tarde en la temporada demoraron 

menos tiempo en construir el nido e iniciaron la puesta de los huevos con menos plumas 

en la copa del nido que las que comenzaron a nidificar temprano en la temporada. Este 

patrón es similar al observado para la Golondrina Ceja Blanca (Bulit y Massoni 2004). 

Sin embargo, la Golondrina Ceja Blanca aumenta el número total de plumas adicionadas 

al nido a medida que avanza la temporada, sugiriendo que en esta especie otros factores, 

además de la temperatura ambiente, podrían influir en el número de plumas adicionadas 

al nido. 

El aislamiento térmico del nido suele ser mayor en climas fríos (Collias y Collias 

1984) y las variaciones en la calidad del aislamiento térmico entre diferentes poblaciones 

o subespecies están correlacionadas con la temperatura local (Schaefer 1980). 

Esperábamos que especies de Tachycineta nidificando en áreas más frías agregaran más 

plumas a su nido que aquellas especies nidificando en áreas más calidas. 

Consecuentemente, el número de plumas al comienzo de la puesta de los huevos fue casi 

seis veces mayor en la Golondrina Patagónica que en T. bicolor (Winkler 1993). La 

temperatura promedio diaria durante la estación reproductiva de T. bicolor en el área de 

estudio de Winkler 1993 (Ithaca, NY, USA; 42° 30' N, 76° 27' W) es ~ 17 ºC (NRCC 

2000) mientras que la temperatura durante la estación reproductiva de la Golondrina 

Patagónica en nuestra área de estudio es ~ 9 ºC. Sin embargo, el número de plumas al 

comienzo de la puesta de los huevos en la Golondrina Patagónica fue similar al de la 

Golondrina Ceja Blanca, que durante la temporada reproductiva tiene una temperatura 

ambiente similar a la de T. bicolor (18 ºC, SMN 2000). Se observó un patrón similar al 

comparar el número total de plumas al final del intento reproductivo entre las tres 
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especies. Estos resultados sugieren que el aislamiento térmico de los nidos de golondrina 

dependería no solo del número de plumas, sino también de su tamaño, de la trama y de la 

forma en que esta entretejido el material de nidificación, del espesor de la pared del nido, 

o de otras características estructurales del nido. Estudios que midan la variación en la 

cualidad propiedad aislante de los nidos bajo condiciones controladas de laboratorio, o 

que cuantifiquen el aislamiento térmico del nido en términos físicos permitirán un mayor 

entendimiento de la variación interespecifica en el número de plumas entre golondrinas 

Tachycineta.  

La variación en el número de plumas también podría reflejar diferencias asociadas 

a la edad de las hembras. Las hembras subadultas de T. bicolor construyen nidos con 

menos plumas que las hembras adultas (Lombardo 1994). Sin embargo, debido a que las 

hembras subadultas comienzan con la puesta de los huevos más tarde que las adultas 

(Lombardo 1994), no resulta claro si estas diferencias están relacionadas a la edad de la 

hembra o a la fecha de inicio del intento reproductivo. Las plumas del nido también 

podrían actuar como una barrera entre los pichones y los ectoparásitos asociados al nido 

(Winkler 1993, pero ver también Lombardo y col. 1995), y variaciones en el número de 

plumas entre especies o poblaciones podrían reflejar también variaciones en el número de 

ectoparásitos asociados al nido. Estudios comparativos de especies de Tachycineta 

nidificando bajo diferentes temperaturas ambiente que cuantifiquen ectoparásitos del nido 

y edad de las hembras, brindarán un mejor entendimiento sobre la función de las plumas y 

sobre las posibles causas de variación temporal en el número de plumas. 

 

Número de plumas y éxito reproductivo 

 Los pichones de aves altriciales se enfrentan al compromiso de asignar energía al 

crecimiento o a la termorregulación, y es posible que el ambiente térmico del nido influya 

en estas decisiones (Dawson y col. 2005). En T. bicolor, cambios en las condiciones 
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ambientales explican una parte significativa de la variación en el crecimiento de los 

pichones (McCarty y Winkler 1999) y los pichones de nidos donde experimentalmente se 

incrementó la temperatura presentan una mayor supervivencia, un mayor peso, y plumas 

primarias más largas que los de nidos control (Dawson y col. 2005). La remoción 

experimental de plumas disminuye el crecimiento y la supervivencia de pichones 

(Winkler 1993, Lombardo 1994, Lombardo y col. 1995). 

 Los resultados de este capitulo apoyan la hipótesis de que las Golondrinas 

Patagónicas reducen el número de plumas que adicionan al nido a medida que aumenta la 

temperatura ambiente sin ningún efecto notorio sobre el éxito de eclosión o el crecimiento 

y supervivencia de pichones. Esto sugiere que estos ajustes ayudarían a mantener el éxito 

reproductivo a lo largo de la temporada reproductiva evitando los riesgos de hipertermia o 

de hipotermia. Sin embargo, no se pueden descartar efectos indirectos de la temperatura 

ambiente sobre el éxito reproductivo a través de su influencia sobre la disponibilidad de 

alimento (McCarty y Winkler 1999). Experimentos adicionales donde se manipule la 

cantidad de material aislante del nido y el microclima del mismo permitirán separar los 

efectos directos e indirectos de la temperatura ambiente y el efecto aislante de las plumas 

sobre el éxito de reproductivo de las Golondrinas Patagónicas. 
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CAPÍTULO 3 

Puesta de huevos 

 

Introducción 

El tamaño de puesta es un importante rasgo de historia de vida ya que impone un 

límite a la producción máxima de descendientes (Winkler y col. 2002). Uno de los 

patrones más generalizados en las historias de vida de las aves, especialmente en aquellas 

que sólo tienen una puesta por estación reproductiva, es que el tamaño de puesta 

disminuye en hembras que inician la puesta más tarde durante la estación reproductiva 

(Stutchbury y Robertson 1988, Young 1994, Winkler y Allen 1996, Brown y Brown 

1999). Esta disminución podría estar relacionada a una disminución en la condición física 

o estado energético o nutricional de los padres (Price y col. 1988), o a una disminución en 

la calidad del ambiente que resulta en una disminución del tamaño de puesta ya sea 

directamente (i.e. menor disponibilidad de recursos) o a través de cambios estacionales en 

la supervivencia de la descendencia (Lack 1966, Perrins 1970, Young 1994). 

El tamaño de puesta también puede variar latitudinalmente: las aves que nidifican 

a menores latitudes tienen tamaños de puesta más pequeños que aquellas que lo hacen a 

mayores latitudes. Esta variación latitudinal es uno de de los ejemplos mejor 

documentados en variaciones geográficas de historias de vida (Yom-Tov y col. 1994, 

Young 1994, Martin 1996, Martin y col. 2000). Las principales hipótesis propuestas para 

explicar esta variación son: 1) diferencias en la disponibilidad de alimento, 2) 

restricciones térmicas, 3) diferencias en las tasas de predación de nidos, y 4) diferencias 

en las estrategias de historia de vida. 

En relación a la primera hipótesis, Ashmole (1963) propuso que el tamaño de 

puesta estaría regulado por la disponibilidad de recursos durante la estación reproductiva. 
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La mayor estacionalidad que se observa a mayores latitudes comparada con la de los 

trópicos resultaría en una mayor disponibilidad de alimento lo que habría favorecido la 

evolución de mayores tamaños de puesta (Ricklefs 1980). En relación a la segunda 

hipótesis, se ha propuesto que temperaturas demasiado altas o bajas durante la temporada 

reproductiva producirían restricciones térmicas en la incubación. La exposición de los 

huevos a temperaturas ambientes mayores a 26°C antes del inicio de la incubación, 

aumenta el riesgo de un desarrollo anormal del embrión disminuyendo la viabilidad del 

mismo (Deeming y Ferguson 1992). Por lo tanto, a menores latitudes, donde la 

temperatura ambiente es mayor, la incubación debería comenzar inmediatamente después 

de la puesta del primer huevo para evitar la reducción de su viabilidad por exposición a 

altas temperaturas previas al inicio de la incubación. Esto habría favorecido la evolución 

de tamaños de puesta más pequeños (Stoleson y Beissinger 1999). A su vez, tamaños de 

puesta mayores serían ventajosos en climas fríos ya que tendrían una menor pérdida de 

calor (Reid y col. 2000). En relación a la tercera hipótesis, la variación en el tamaño de 

puesta podría estar relacionada a la densidad/diversidad de predadores y a la frecuencia 

de viajes de alimentación de los adultos al nido (Skutch 1949, Skutch 1985, Martin y col. 

2000). Skutch propuso que dado que el número y diversidad de predadores de nido era 

mayor en los trópicos, las visitas de los padres al nido durante la alimentación de los 

pichones podrían ayudar a los predadores a localizar los nidos más fácilmente. Esto 

habría favorecido la evolución de un menor tamaño de puesta (que resulta en un menor 

número de pichones y por lo tanto de visitas al nido) (Skutch 1949). Las aves que 

nidifican fuera de los trópicos, en áreas con menor densidad/diversidad de predadores, 

podían afrontar el riesgo de tener puestas más grandes ya que el aumento en el número de 

visitas no resultaría en una mayor predación. En relación a la cuarta hipótesis, tamaños de 



 31

puesta más pequeños podrían estar asociados a una mayor supervivencia de los adultos a 

menores latitudes (Martin 1996, Ghalambor y Martin 2001). 

Por otra parte, Young (1994) relacionó la disminución estacional en el tamaño de 

puesta con la variación latitudinal del mismo. Este autor observó que en la Ratona Común 

(Troglodytes aedon) la disminución estacional del tamaño de puesta y de la supervivencia 

de pichones de una temporada a la siguiente es más pronunciada en poblaciones que se 

encuentran a mayores latitudes y propuso que la tasa de disminución estacional en el 

tamaño de puesta estaría asociada con la supervivencia diferencial entre pichones que se 

independizan más temprano o más tarde en la temporada. 

Dentro de una misma población, el inicio de la puesta está controlado 

principalmente por el fotoperíodo (Lambrechts y col. 1997), pero puede ser modificado 

por la disponibilidad de alimento (Drent y Daan 1980, Schoech 1996) y por la 

temperatura (Wingfield 1985), entre otros factores. Durante el último siglo la temperatura 

global del aire se incrementó 0,6 °C en promedio y existe evidencia de que aumentos en 

la temperatura media han causado un adelanto del inicio de la puesta de las aves en 

general (Crick y col. 1997, McCleery y Perrins 1998), y de las golondrinas en particular 

(Dunn y Winkler 1999). Sin embargo, en Tachycineta bicolor, el tamaño de puesta no 

respondió a este cambio climático a pesar de estar fuertemente relacionado al día de inicio 

de puesta, parámetro que si evidenció un adelanto (Winkler y col. 2002). 

El tamaño y la calidad de los huevos también son importantes rasgos de historia 

de vida ya que variaciones en estos rasgos puede tener consecuencias importantes en la 

calidad de la descendencia (Williams 1994, Mousseau y Fox 1998). Dentro de las 

especies existe una variación considerable en el tamaño del huevo y en una determinada 

población, el huevo más grande puede ser entre un 50 y 100% mayor que el más pequeño 

(Williams 1994, Christians 2002). Huevos más grandes tienen un mayor éxito de eclosión 
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(Perrins 1996) y producen pichones más grandes y con una mayor tasa de crecimiento 

(Christians 2002). A pesar de que el tamaño del huevo es un rasgo heredable (Moss y 

Watson 1982), las hembras pueden variar la inversión en el tamaño del huevo en relación 

a su propia condición reproductiva, a las condiciones ambientales, a la disponibilidad de 

alimento, o al orden y la fecha de inicio de la puesta (Howe 1976, Parsons 1976, Birkhead 

y Nettleship 1982, Styrsky et. al. 2002, Hargitai y col. 2005, Ardia y col. 2006). 

Se han propuesto varias hipótesis para explicar la variación en el tamaño del 

huevo entre y dentro de las nidadas. 1) Teniendo en cuenta que la producción de huevos 

es un proceso costoso (Williams 2005), variaciones en el tamaño del huevo entre y dentro 

de las nidadas podrían deberse a restricciones energéticas o nutricionales en la hembra 

(Bernardo 1996). De acuerdo a esta hipótesis varios estudios han observado un aumento 

del tamaño de los huevos entre nidadas con la condición de la hembra (Styrsky y col. 

2002, Hargitai 2005, Ardia y col. 2006). 2) Las variaciones del tamaño de los huevos 

entre nidadas podrían estar relacionadas a las condiciones ambientales. Para las hembras 

que inician la puesta hacia el final de la temporada debería ser ventajoso minimizar el 

retraso en el inicio de la puesta produciendo huevos más pequeños más temprano en lugar 

de retrasar la puesta para producir huevos más grandes, con lo cual el descenso temporal 

en el tamaño del huevo sería una respuesta adaptativa al deterioro estacional de las 

condiciones ambientales (Birkhead y Nettleship 1982). 3) Las variaciones en el tamaño 

del huevo dentro de la nidada podrían ser una respuesta adaptativa para mitigar o reforzar 

la competencia entre hermanos (Howe 1976, Clark y Wilson 1981, Slagsvold y col. 

1984). En la mayoría de las aves altriciales los huevos eclosionan de manera asincrónica 

debido a que la incubación comienza antes de la puesta del último huevo (Clark y Wilson 

1981). Esto resulta en una jerarquía de tamaños entre los pichones de la nidada en la que 

el pichón más pequeño está en una situación inicial de desventaja (Howe 1976). La 
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hipótesis de “supervivencia de la nidada” propone que la hembra intenta mitigar esta 

desventaja invirtiendo más en el último huevo, lo que resulta en un incremento en el 

tamaño del huevo con el orden de puesta (Howe 1976, Clark y Wilson 1981, Slagsvold y 

col. 1984). En contraposición, la hipótesis de “reducción de nidada” propone que las 

hembras acentúan esta desventaja invirtiendo menos en el último huevo (Slagsvold y col. 

1984), resultando en una disminución en el tamaño del huevo con el orden de puesta 

(Howe 1976). De esta manera, cuando el alimento no es suficiente, los últimos pichones 

mueren aumentando la probabilidad de sobrevivir del resto de los pichones de la nidada. 

Los objetivos de este capitulo fueron: 1) obtener información básica sobre la etapa 

de puesta de huevos de la Golondrina Patagónica (fecha de inicio y asociación con la 

temperatura ambiente, tamaño de puesta y tamaño del huevo), 2) analizar las variaciones 

estacionales en el tamaño de puesta, y 3) analizar la variación en el tamaño del huevo 

(peso y volumen) dentro de la puesta y entre puestas, evaluando los efectos relativos de la 

fecha de inicio, tamaño y orden de puesta, temperatura ambiente y condición corporal de 

la hembra. Además se compararán los datos de la Golondrina Patagónica con los de otras 

especies del género que nidifican a distintas latitudes para ver si esta especie sigue el 

patrón de variación latitudinal previamente descripto. 

Teniendo en cuenta los resultados de los trabajos mencionados previamente se 

espera que el tamaño de puesta disminuya a medida que avanza la estación reproductiva y 

sea mayor que el observado en especies del mismo género que nidifican a menores 

latitudes y similar al de especies que nidifican en latitudes similares del hemisferio norte. 

Asimismo, se espera que el inicio de la puesta comience más temprano en temporadas 

con mayor temperatura ambiente. Con respecto a la variación en el tamaño de los huevos 

se espera que la condición corporal de la hembra tenga un efecto positivo sobre el tamaño 

de los mismos, y la fecha de puesta y la temperatura un efecto negativo. 
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Métodos 

El estudio se realizó durante las temporadas reproductivas (Octubre-Febrero) 

2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010, en los sitios de estudio A, B y C (ver 

Capítulo 1 para ubicación y descripción de los sitios). Estos sitios cuentan con 88, 68, y 

62 cajas nido, respectivamente. 

 Las cajas-nido comenzaron a monitorearse desde mediados de octubre y se 

visitaron día por medio hasta el inicio de la construcción del nido (día en que se observó 

por primera vez la aparición de material dentro de la caja-nido). Durante la etapa de 

construcción del nido y la puesta de huevos, los nidos se visitaron diariamente para 

determinar la fecha de inicio, secuencia y tamaño de la puesta, y el tamaño de cada huevo 

(peso y volumen) según su orden de puesta. Los huevos se rotularon con marcador 

indeleble el día en que fueron puestos y se midió su largo y ancho con un calibre de reloj 

(error ± 0.05 mm) y su peso con una balanza de resorte marca Pesola de 10 g (error ± 0.1 

g). El volumen de los huevos se estimó a partir de la fórmula: Volumen = Largo x Ancho2 

x 0.5071 (Manning 1979). Se midieron todos los huevos en 149 primeras puestas y se 

pesaron todos los huevos en 151 primeras puestas. Sólo se puedo determinar con 

exactitud el orden de puesta en 87 primeras puestas ya que en algunas ocasiones el primer 

huevo fue puesto luego de la visita al nido, encontrándose 2 huevos en la siguiente visita, 

y en otras el nido no pudo ser visitado la fecha de puesta del primer huevo debido a 

condiciones climáticas adversas. 

Luego de la eclosión, y durante los primeros 6 días de edad de los pichones se 

procedió a capturar a ambos miembros de la pareja que fueron anillados con un anillo de 

aluminio numerado (el procedimiento de captura de los adultos se detalla en los Métodos 

Generales del Capítulo 1). Durante la captura se procedió a medir el peso, longitud del 
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ala, y la longitud de la cabeza + pico del adulto (en los Métodos Generales del Capítulo 1 

se describen en detalle la forma en que se tomaron estas mediciones). 

 

Análisis de datos 

Para aquellas variables en las que no se encontraron diferencias entre sitios o entre 

temporadas (ANOVAs P > 0.05), los datos fueron agrupados y se analizaron en conjunto. 

Se utilizaron pruebas no paramétricas para variables que no siguieron una distribución 

normal. La normalidad se probó utilizando la prueba de ajuste de Kolmogorov-Smirnov. 

Para analizar si hubo diferencias en la distribución temporal del número de nidos 

que inician la puesta entre temporadas se utilizó la prueba de Kolmogorov-Smirnov para 

dos muestras (Siegel y Castellan 1989). Esta prueba permite comparar dos distribuciones 

de frecuencias, en este caso, el número de nidos que inician la puesta cada diez días a lo 

largo de la temporada reproductiva (sólo incluyendo primeras puestas). Se utilizaron 

ANOVAs de 2 factores para determinar si existen diferencias en el día de inicio de puesta 

y en el tamaño de puesta entre temporadas y entre sitios. 

Para estudiar la variación estacional en el tamaño de puesta se utilizó una 

correlación de Pearson. La fecha de puesta se incorporó a los análisis tomando como día 1 

el día de puesta del primer huevo para cada temporada y cada sitio. De esta manera se 

removió el efecto de diferencias estacionales entre temporadas. 

Para comparar el tamaño de puesta y el tamaño de los huevos (peso y volumen 

promedios de la puesta) entre primeras puestas y puestas de reemplazo (pareja que en la 

misma temporada inicia una segunda puesta de huevos como consecuencia de un primer 

intento fallido) se utilizaron pruebas de t pareadas. 

Para poner a prueba el efecto del tamaño de puesta, la fecha de inicio de puesta, la 

condición corporal de la hembra, el promedio de la temperatura ambiente (los 6 días 
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previos a la puesta del primer huevo), el orden de puesta, y sus interacciones, sobre el 

peso y el volumen del huevo en primeras puestas se emplearon modelos lineales 

generalizados mixtos (de aquí en adelante MLGM). Los modelos mixtos permiten 

controlar la no independencia de los datos entre medidas repetidas, en este caso entre 

huevos dentro de una misma puesta y entre puestas dentro de una misma hembra (ya que 

una misma hembra puede retornar en temporadas subsiguientes) (Pinheiro y Bates 2000, 

Crawley 2007). Se modelaron dos variables respuesta: peso y volumen del huevo. El 

tamaño de puesta, la fecha de inicio de puesta, la condición corporal de la hembra y el 

promedio de temperatura ambiente los 6 días previos a la puesta del primer huevo se 

incluyeron como efectos fijos explicativos. La fecha de puesta se incorporó al análisis 

tomando como día 1 el día de puesta del primer huevo para cada temporada y cada sitio. 

El índice de condición corporal de las hembras fue definido como los residuos de la 

regresión del peso corporal sobre la longitud del pico + cabeza (Ardia 2005). El orden de 

puesta se incorporó al análisis como una variable de medidas repetidas de tres niveles: 

primer huevo, último huevo, huevo/s del medio (promedio de los huevos que no fueron ni 

el primero ni el último en el orden de puesta). Debido a la no independencia de los datos 

entre huevos dentro de una misma puesta y entre puestas dentro de una misma hembra, se 

incluyó a “hembra” y “puesta, anidado en hembra” como efectos aleatorios (cada intento 

de nidificación con una numeración única y cada hembra con una numeración única 

correspondiente al anillo). Para ambas variables respuesta se utilizaron modelos con 

familia de distribución de errores Gaussiana y función de enlace identidad. Se aplicó el 

criterio de prueba de hipótesis para la estimación de los parámetros, eliminando los 

términos no significativos del modelo uno por uno, en orden decreciente de nivel de 

complejidad y en orden decreciente de P dentro del mismo nivel, utilizando el paquete 

específico lme4 del paquete estadístico R Versión 2.9.1 (R Development Core Team 
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2009) (Pinheiro y Bates 2000, Crawley 2007). La significación de los efectos aleatorios 

se puso a prueba utilizando la prueba de cocientes de verosimilitud (de aquí en adelante 

PCV) (Pinheiro y Bates 2000, Crawley 2007). Para este análisis se utilizaron únicamente 

tamaños de puesta de tres y cuatro huevos ya que fueron los dos tamaños de puesta más 

frecuentes, representando en conjunto un 87% de las puestas (ver sección Resultados de 

este capitulo). 

Todas las pruebas estadísticas fueron a dos colas y las diferencias fueron 

consideradas significativas si P < 0,05. Los datos se presentan como la media ± error 

estándar y se incluyó la mediana (M) para variables que no presentaron una distribución 

normal. 

Los datos de temperatura ambiente se obtuvieron del Servicio de Información 

Ambiental y Geográfica de Centro Austral de Investigaciones Científicas, CADIC-

CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de dos estaciones meteorológicas; una cercana 

a los sitios A y C, y la otra cercana al sitio B. Estas estaciones registran temperatura 

ambiente cada hora. A partir de estos datos se calculó para cada día la temperatura media, 

la máxima absoluta y la mínima absoluta. 

 

Resultados 

Inicio de puesta 

Se registraron en total 182 intentos de nidificación (nidos que iniciaron la puesta), 

32 en la temporada 2006-2007, 48 en la 2007-2008, 60 en la 2008-2009, y 42 en la 2009-

2010. En estos 182 intentos se registró una única segunda puesta (pareja que en la misma 

temporada inició una segunda puesta luego de un primer intento reproductivo en el que 

los pichones se independizaron) y once puestas de reemplazo (pareja que en la misma 

temporada inició una segunda puesta luego de un primer intento reproductivo fallido). La 
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segunda puesta ocurrió en la temporada 2006-2007 y se inició 2 días antes de la 

independencia del pichón en el primer nido, mientras que las puestas de reemplazo se 

iniciaron 12,3 ± 1,3 días después de la pérdida del primer intento reproductivo. Todas las 

puestas de reemplazo ocurrieron en nidos el los que los pichones murieron. Nueve de las 

puestas de reemplazo se registraron en la temporada 2008-2009, luego de una fuerte 

nevada y bajas temperaturas y las otras dos en las temporadas 2006-2007 y 2009-2010, 

luego de un evento de predación y otro de abandono del nido, respectivamente. 

La puesta del primer huevo en la temporada ocurrió el 31 de octubre, 12 de noviembre, 21 

noviembre y 26 noviembre para las temporadas 2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 

2009-2010, respectivamente (Fig. 3.1). La extensión del período de puesta (número de 

días entre la primera y la última puesta de la temporada incluyendo puestas de reemplazo 

y la segunda puesta) fue 63, 47, 55 y 50 días para las temporadas 2006-2007, 2007-2008, 

2008-2009 y 2009-2010 respectivamente (Fig. 3.1). La fecha media de puesta fue 30 de 

noviembre, 7 de diciembre, 5 de diciembre y  12 de diciembre (mediana: 1 de diciembre, 

4 de diciembre, 3 de diciembre y 11 de diciembre) para las temporadas 2006-2007, 2007-

2008, 2008-2009 y 2009-2010 respectivamente. No se encontraron diferencias entre 

temporadas en la distribución de frecuencias de las fechas de inicio de la puesta, estimada 

como la frecuencia de nidos que iniciaron la puesta cada 10 días a lo largo de la 

temporada reproductiva (Prueba de Kolmogorov-Smirnov para dos muestras, P > 0,6 para 

todas las comparaciones). En las cuatro temporadas se observó un patrón unimodal en el 

número de nidos que iniciaron la puesta a lo largo de la temporada, con un máximo de 

intentos de nidificación iniciados durante los primeros 15 días de diciembre (Fig. 3.2). Sin 

embargo, sí se encontraron diferencias significativas en el día de inicio de la puesta entre 

temporadas (Tabla 3.1; Fig. 3.3). La media de fecha de inicio de la puesta fue menor en la 

temporada 2006-2007 que en las temporadas 2007-2008 y 2009-2010 (comparaciones 
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múltiples a posteriori Tukey-Kramer: P < 0,05). El día de inicio de la puesta también 

difirió entre sitios (Tabla 3.1, Fig. 3.3), siendo menor en el Sitio C que en el Sitio A 

(comparaciones múltiples a posteriori Tukey-Kramer: P < 0,05). La fecha de inicio de la 

temporada (fecha en que se registra la puesta del primer huevo) no se correlacionó con el 

promedio de la temperatura mínima absoluta diaria (correlación de Spearman: r= -0,8, z 

= -1,386, P = 0,16, n = 4) durante el mes de octubre (mes durante el cual comienzan a 

verse las golondrinas en los sitios de estudio) de cada temporada (Fig 3.4). 

 

 

 

Figura 3.1. Fecha de inicio y duración de la puesta para las cuatro temporadas reproductivas. Las 

barras negras indican el rango de fechas de inicio de las primeras puestas. Las flechas negras 

sobre las barras indican la media para cada temporada. Las líneas que se continúan hacia los 

costados de las barras indican el rango de inicio de puestas incluyendo segundas puestas y puestas 

de reemplazo. 
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Figura 3.2. Frecuencia absoluta del número de nidos que iniciaron la puesta en intervalos de 10 

días para las temporadas reproductivas 2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010 (se 

incluyen sólo las primeras puestas, n =165). 

 
 
 
 
 

Fuente de variación GL efecto CM efecto F P

Sitio 2 739,803 6,995 0,001*

Temporada 3 487,743 4,612 0,004*

Sitio x temporada 6 148,542 1,405 0,2162

Error 154 105,756
 

Tabla 3.1. Resultados del ANOVA de 2 factores comparando la fecha de inicio de la temporada 

entre los sitios A, B y C en las temporadas reproductivas 2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 

2009-2010. 

* Valores significativos de P (α = 0,05) 
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Figura 3.3. Fecha de inicio de la puesta (media ± ES) para las temporadas 2006-2007, 2007-2008, 

2008-2009 y 2009-2010 en los sitios A, B y C, incluyendo sólo las primeras puestas. 
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Figura 3.4. Relación entre el promedio de la temperatura mínima absoluta diaria durante el mes 

de octubre (mes durante el cual arriban las golondrinas a los sitios de estudio) y la fecha de inicio 

de la temporada (fecha en que se registra la puesta del primer huevo de la temporada) para las 

temporadas 2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010. 

 
 
Tamaño de puesta y variación estacional en el tamaño de puesta 

El tamaño de puesta (sólo primeras puestas) fue 3,8 ± 0,05 huevos, n = 157 

puestas (3,78 ± 0,05 huevos, n = 169 puestas, incluyendo también segundas puestas y 
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puestas de reemplazo) y varió entre 2 y 5 huevos (Tabla 3.2). No se encontraron 

diferencias en el tamaño de las primeras puestas entre temporadas y sitios (ANOVA 2 

factores: F3, 145 = 0,94, P = 0,42 para temporadas y F2, 145 = 0,402, P = 0,67 para sitios). El 

tamaño de las primeras puestas fue significativamente mayor al de las puestas de 

reemplazo (3,8 ± 0,2 huevos, rango: 2-5 huevos vs. 3,4 ± 0,1 huevos, rango: 3-5 huevos, 

Prueba de t pareada: t = 2,19, P = 0,05, n = 11). Se encontró una asociación negativa entre 

la fecha de inicio de la puesta y el tamaño de las primeras puestas (correlación de 

Pearson: r = -0,23, P = 0,005, n = 153 puestas; Fig. 3.5). 

 
 

Temporada n Media ± ES

2006-2007 25 0 (0%) 3 (12%) 17 (68%) 5 (20%) 4,08 ± 0.11

2007-2008 45 3 (6,7%) 11 (24,4%) 27 (60%) 4 (8,9%) 3,71 ± 0.11

2008-2009 48 2 (4,2%) 12 (25%) 31 (64,6%) 3 (6,2%) 3,73 ± 0.09

2009-2010 39 0 (0%) 10 (25,6%) 26 (66,7%) 3 (7,7%) 3,82 ± 0.09

Total 157 5 (3,2%) 36 (23%) 101 (64,3%) 15 (9,5%) 3,8 ± 0.05

Tamaño de puesta

2 3 4 5

 
Tabla 3.2. Número y porcentaje de nidos con tamaños de puesta de 2, 3, 4 y 5 huevos y tamaño 

medio de la puesta para las temporadas reproductivas 2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-

2010. Los datos corresponden sólo a primeras puestas (n = 157). 

 
 

 
 

Figura 3.5. Relación entre la 

fecha de inicio de la puesta y el 

tamaño de las primeras puestas 

(n = 153 puestas) para la 

Golondrina Patagónica durante 

las temporadas reproductivas 

2006-2007, 2007-2008, 2008-

2009 y 2009-2010. 
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Variación en el tamaño del huevo 

El peso y el volumen promedio de los huevos de las primeras puestas no difirieron 

entre sitios ni entre temporadas (ANOVAs 2 factores, P > 0,05). Por lo tanto, los datos 

fueron agrupados y se analizaron en conjunto. Los huevos de primeras puestas midieron 

en promedio 19,17 ± 0,06 x 13,66 ± 0,03 mm (largo x ancho, n = 149 puestas) y pesaron 

1,88 ± 0,01 g, siendo los huevos de mayor peso un 59% más pesados que los más livianos 

(rango: 1,48-2,35 g, n = 151 puestas). El volumen promedio de los huevos de las primeras 

puestas fue 1.82 ± 0.01 cm3 (rango: 1,46-2,28 cm3, n = 149 puestas), y el volumen de la 

puesta 6,8 ± 0,1 cm3 (M = 7 cm3, n = 149 puestas). El peso medio y el volumen medio de 

los huevos no difirieron entre primeras puestas y puestas de reemplazo (Prueba de t 

pareada, peso: t = 0,29, P = 0,78, n = 11; volumen: t = - 1,76, P = 0,1, n = 11). 

El peso del huevo no varió con la fecha de inicio de la puesta, la condición 

corporal de la hembra, y el promedio de temperatura ambiente durante los 6 días previos 

al inicio de la puesta (Tabla 3.3). El tamaño de la puesta tampoco tuvo un efecto 

significativo sobre el peso del huevo (Tabla 3.3). Sin embargo, dependiendo del tamanio 

de puesta se observó un efecto del orden de puesta (Tabla 3.3). El tamaño de puesta tuvo 

un efecto positivo sobre el peso del último huevo (β = 0,101 ± 0.035, t = 2,84, P = 0,005) 

y no estuvo relacionado al peso de los huevos intermedios (β = 0,021 ± 0,035, t = 0,60, P 

=0,55). En relación a los componentes de la varianza y los porcentajes de varianza 

explicados por cada una de las variables analizadas, después de corregir por los efectos 

fijos incluidos en el modelo mínimo adecuado, el MLGM mostró que el 40% de la 

varianza del peso de huevo fue explicado por diferencias entre hembras, mientras que las 

diferencias entre puestas dentro de las hembras explicó un 35% de la varianza y las 

diferencias dentro las puestas dentro de las hembras explicó un 25% (variación 

residual)(Tabla 3.3). 
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Efectos fijos Estimador ± ES t - valor P

Intercepto 1,89 ± 0,24 7,801 <0,0001

Tamaño de puesta 0,028 ± 0,046 0,619 0,548

Fecha de puesta  -0,001 ± 0,003  -0,276 0,787

Condiciόn corporal hembra  -0,015 ± 0,015 -1,039 0,321

Temperatura ambiente  -0,011 ± 0,013  -0,758 0,464

Orden de puesta último  -0,408 ± 0,141 -2,891 0,005

Orden de puesta medio  -0,101 ± 0,139  -0,725 0,47

Tamaño de puesta x orden de puesta último  0,101 ± 0,035 2,842 0,005

Tamaño de puesta x orden de puesta medio 0,021 ± 0,035 0,598 0,551

Fecha de puesta x orden de puesta último  0,002 ± 0,002 0,994 0,323

Fecha de puesta x orden de puesta medio 0,0004± 0,002 0,177 0,86

Efecto aleatorio Varianza ± DS % PCV

Hembra 0,01 ± 0,1 40 X 2
1 = 22,011, 

P < 0,0001

Puesta en hembra 0,009± 0,096 35 X 2
1 = 84,599, 

P < 0,0001

Residual 0,006 ± 0,08 25
 

Tabla 3.3. Modelo global del modelo lineal general mixto que explica la variación en el peso del 

huevo. El modelo mínimo adecuado estuvo compuesto por el tamaño de puesta, el orden de 

puesta y la interacción tamaño de puesta x orden de puesta. La significación del efecto aleatorio 

fue puesta a prueba utilizando la prueba de cocientes de verosimilitud (PCV). En total se 

incluyeron 165 huevos de 56 puestas de 41 hembras. 

 
 

El volumen del huevo presentó un patrón similar al del peso del huevo. No estuvo 

afectado por la fecha de inicio de puesta, condición corporal de la hembra, y promedio de 

temperatura ambiente los 6 días previos a la puesta del primer huevo (Tabla 3.4). El 

tamaño de puesta, si bien en promedio no afectó significativamente al volumen del huevo, 

sí afectó diferencialmente al volumen dependiendo del orden de puesta (Tabla 3.4). El 

tamaño de puesta afectó positivamente el volumen del último huevo (β = 0,08 ± 0,03, t = 

2,40, P = 0,02) y no estuvo relacionado al volumen de los huevos intermedios (β = 0,04 ± 

0,03, t = 1,24, P =0,22). Luego de corregir por los efectos fijos incluidos en el modelo 

mínimo adecuado, el MLGM mostró que el 28% de la varianza en el peso de huevo fue 
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explicado por diferencias entre hembras, mientras que las diferencias entre puestas dentro 

de las hembras explicó un 43% de la varianza y las diferencias dentro las puestas dentro 

de las hembras explicó un 29% (variación residual)(Tabla 3.4). 

 
 

Efectos fijos Estimador ± ES t - valor P

Intercepto 1,83 ± 0,23 7,935 < 0,0001

Tamaño de puesta  -0,02 ± 0,04  -0,461 0,654

Fecha de puesta  0,003 ± 0,003 0,984 0,346

Condiciόn corporal hembra   0,006 ± 0,014 0,399 0,698

Temperatura ambiente  -0,0002 ± 0,014  -0,016 0,987

Orden de puesta último  -0,262 ± 0,132 -1,991 0,04

Orden de puesta medio  -0,155 ± 0,131 -1,181 0,24

Tamaño de puesta x orden de puesta último  0,08 ± 0,033 2,401 0,0182

Tamaño de puesta x orden de puesta medio  0,041 ± 0,033 1,238 0,219

Fecha de puesta x orden de puesta último  -0,0004 ± 0,002  -0,178 0,859

Fecha de puesta x orden de puesta medio  -0,0003± 0,002  -0,155 0,877

Efecto aleatorio Varianza ± DS % PCV

Hembra 0,005 ± 0,074 28 X 2
1 = 28,21, 

P < 0,0001

Puesta en hembra 0,009 ± 0,093 43 X 2
1 = 68,212, 

P < 0,0001

Residual 0,006 ± 0,076 29
 

Tabla 3.4. Modelo global del modelo lineal general mixto que explica la variación en el volumen 

del huevo. El modelo mínimo adecuado estuvo compuesto por el tamaño de puesta, el orden de 

puesta y la interacción tamaño de puesta x orden de puesta. La significación del efecto aleatorio 

fue puesta a prueba utilizando la prueba de cocientes de verosimilitud (PCV). En total se 

incluyeron 163 huevos de 55 puestas de 40 hembras. 

 
 
Discusión 

Inicio de puesta 

Este capitulo provee información detallada sobre la etapa de puesta de huevos de 

la Golondrina Patagónica, una de las especies menos estudiadas dentro de su género y la 

que se distribuye a mayores latitudes en el hemisferio sur. Durante las cuatro temporadas 
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reproductivas que duró el estudio sólo se registró una segunda puesta. Este resultado es 

similar al reportado para las golondrinas T. bicolor y T. leucorrhoa, las que típicamente 

tienen una única puesta por temporada y sólo tienen segundas puestas en algunas 

ocasiones (Hussell 1983, Massoni y col. 2006, Monroe y col. 2008). Sólo un 6% de las 

puestas de la Golondrina Patagónica fueron puestas de reemplazo, valor similar al 10% 

reportado para T. leucorrhoa (Massoni y col. 2006). Todas las puestas de reemplazo 

ocurrieron en reemplazo de nidadas en las que todos los pichones murieron, pero se 

desconoce si existen puestas de reemplazo luego de puestas perdidas durante la 

incubación ya que los adultos fueron capturados únicamente luego de la eclosión de los 

pichones. Por lo tanto este porcentaje, al igual que el reportado para T. leucorrhoa, sería 

una estimación conservativa de la capacidad de poner puestas de reemplazo. En tal 

sentido, en T. bicolor un 41% de las hembras pusieron puestas de reemplazo en respuesta 

a la remoción experimental de su primera puesta (Rooneem y Robertson 1997). 

Dentro de una misma población, el inicio de la puesta puede ser modificado, entre 

otros factores, por la temperatura (Wingfield 1985) y existen evidencias de que el 

aumento de la temperatura media ha causado un adelanto en el inicio de la puesta de las 

aves en general (Crick y col. 1997, McCleery y Perrins 1998) y de las golondrinas en 

particular (Dunn y Winkler 1999). En la Golondrina Patagónica se encontraron 

diferencias en la fecha de inicio de la puesta entre temporadas, pero no se observó una 

correlación significativa con la temperatura ambiente mínima del mes de Octubre, fecha 

en que comienzan a llegar las golondrinas a los sitios de nidificación en Tierra del Fuego. 

Esta ausencia de significación  probablemente se deba al bajo número de temporadas (n = 

4) ya que el valor de r de la correlación fue alto (-0,8). 
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Tamaño de puesta y su variación estacional y geográfica  

Al igual que en muchas otras especies del género Tachycineta, incluidas las 

golondrinas T. bicolor y T. leucorrhoa (Stutchbury y Robertson 1988, Young 1994, 

Winkler y Allen 1996, Massoni y col. 2006), se observó una disminución estacional en el 

tamaño de puesta. Si bien este patrón es bastante general, no existe un consenso sobre las 

causas de esta correlación (Winkler y Allen 1996). En la golondrina T. bicolor la 

disminución estacional del tamaño de puesta no estaría relacionada a la condición de los 

padres, sino que parecería ser un ajuste estratégico de las hembras a las perspectivas 

variables de su descendencia (si la disponibilidad de alimento disminuye a lo largo de la 

temporada, esto limita los recursos disponibles para la hembras, afectando el tamaño de 

puesta) (Winkler y Allen 1996). La puesta a prueba de esta hipótesis para la Golondrina 

Patagónica no estuvo incluida entre los objetivos de este trabajo de tesis  por lo que son 

necesarios estudios adicionales. 

La variación latitudinal en el tamaño de puesta (intra- e inter-especifico) es uno de 

los ejemplos mejor documentados de variación geográfica de historias de vida (Yom-Tov 

y col. 1994, Young 1994, Martin 1996, Martin y col. 2000). Las principales hipótesis 

propuestas para explicar este patrón son: 1) diferencias en la disponibilidad de alimento 

(Ashmole 1963), 2) restricciones térmicas (Stoleson y Beissinger 1999, Reid y col. 2000, 

3) diferencias en las tasas de la predación de nidos (Skutch 1949, Skutch 1985, Martin y 

col. 2000), y 4) diferencias en las estrategias de historia de vida (Martin 1996, Ghalambor 

y Martin 2001). En golondrinas, la disminución latitudinal en el tamaño de puesta está 

bien documentada en T. bicolor en el hemisferio norte (Dunn y col. 2000) y sería 

consistente con la hipótesis de Ashmole (1963) de disponibilidad de alimento, si bien 

otros factores no medidos en el estudio también podrían tener influencia sobre el patrón 

geográfico del tamaño de puesta. Al comparar la variación latitudinal en el tamaño de 



 48

puesta dentro del género Tachycineta (para aquellas especies de las cuales se encuentran 

datos disponibles en la literatura, Tabla 3.5) no se encontró una correlación significativa 

entre el tamaño de puesta y la latitud (correlación de Spearman: r = 0,6, P = 0,1, n = 7). Si 

bien la Golondrina Patagónica es la especie dentro del género que nidifica a mayor latitud 

en el hemisferio sur, contrariamente a lo esperado no presentó un tamaño de puesta mayor 

al de especies que nidifican a menores latitudes en el hemisferio sur, ni similar al de 

especies que nidifican a la misma latitud en el hemisferio norte (Tabla 3.5) y su tamaño 

promedio de puesta de 3,8 huevos se acercó mas al de especies de zonas tropicales y 

subtropicales (T. cyaneoviridis, T. euchrysea y T. albilinea). 

 

Especie Tamaño de puesta 
Coordenadas del 

sitio Fuente 

T. meyeni 3,8 (rango: 2-5) 54°44'S, 61°13'O Este estudio 

T. thalassina 5 (rango: 4-6) 48°40'N, 122°33'O Edson 1943 

5,7  42°27'N, 74°47'O Murphy y col. 2000 
T. bicolor 

5,7 64°49'N, 147°52'O Ardia y col. 2006 

T. leucorrhoa 4,9 (rango: 4-6) 35°34′S, 58°01′O Massoni y col. 2007 

T. cyaneoviridis 3 (rango: 2-4) 26°40′N, 78°30′O Allen 1996 

T. euchrysea 2,8 (rango: 2-4) 18°07′N, 71°33′O 
Townsend y col. 
2008 

T. albilinea 4 (rango: 3-5) 9°09′N, 79°50′O Dyrcz 1981 
 
Tabla 3.5. Comparación del tamaño de puesta promedio para diferentes especies de golondrinas 

del género Tachycineta. Para algunas especies se indica entre paréntesis el rango del tamaño de 

puesta. 

 
 

Esta falta de asociación entre el tamaño de puesta y la latitud dentro del género 

Tachycineta estuvo altamente influenciada por la Golondrina Patagónica ya que al 

remover esta especie del análisis la correlación entre el tamaño de puesta y la latitud pasó 



 49

a ser significativa (r = 0,8, P = 0,04, n = 6), lo cual indica que la Golondrina Patagónica 

sería una excepción a la tendencia latitudinal general. 

Algunos aspectos de la biología reproductiva de la Golondrina Patagónica podrían 

ser una respuesta a las condiciones climáticas, muchas veces adversas que experimentan 

en Tierra del Fuego. Resulta interesante entonces estudiar dentro de esta población otros 

caracteres de historia de vida que presenten también un patrón de variación geográfica 

(tasa de crecimiento de pichones, supervivencia de adultos, etc) para así determinar si la 

Golondrina Patagónica cae o no dentro de los patrones de variación geográfica inter-

específicos descriptos en otros estudios. 

 

Variación en el tamaño del huevo  

A diferencia de lo observado en otros estudios (Styrsky y col. 2002, Hargitai 

2005, Ardia y col. 2006), en la Golondrina Patagónica la condición de la hembra no tuvo 

un efecto sobre la variación en el tamaño del huevo (peso y volumen) entre puestas. Una 

posible explicación de estas diferencias podría ser el momento del ciclo reproductivo en 

el que se midió la condición de la hembra. En T. meyeni la condición de la hembra fue 

medida luego de la eclosión de los pichones, mientras que en los otros estudios citados, la 

condición de la hembra fue medida durante la incubación. En algunas especies el peso de 

las hembras disminuye a lo largo de la temporada (Styrsky y col. 2002). Si bien no se 

cuenta con esta información para la Golondrina Patagónica (ya que atrapar a la hembra 

durante la puesta de huevos o incubación podía resultar en el abandono del nido), podría 

ser que la condición de la hembra luego de la eclosión de los pichones no se corresponda 

con la condición durante la puesta de huevos o incubación. 

Varios estudios han encontrado que temperaturas más elevadas se asocian a 

huevos de mayor tamaño (Christians 2002). La temperatura del aire afecta la cantidad y 
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actividad de los insectos, siendo estos más abundantes y con más actividad a mayores 

temperaturas, (Bryant 1975). Por lo tanto, el efecto de la temperatura puede darse 

indirectamente afectando la cantidad de alimento disponible para la hembra durante el 

periodo de formación de los huevos, o directamente afectando las demandas 

termoenergéticas de las hembras. En T. bicolor la variación en el tamaño de los huevos 

estaría dada por variaciones en la disponibilidad de insectos los 2 o 3 días previos al 

inicio de la puesta y a la calidad de la hembra, mientras que la temperatura ambiente, 

independientemente de sus efectos sobre la disponibilidad de alimento no afecta el 

tamaño del huevo (Ardia y col. 2006). En la Golondrina Patagónica en cambio la 

temperatura ambiente previa a la puesta del primer huevo no estuvo asociada a la 

variación en el tamaño del huevo entre puestas, sugiriendo que la disponibilidad de 

alimento y/o las demandas termoenergéticas no tendrían una influencia importante sobre 

la variación el tamaño de los huevos. 

Las variaciones en el tamaño del huevo dentro de la nidada pueden estar asociadas 

al orden de puesta entre otros factores. El tamaño de huevo puede variar con el orden de 

puesta ya sea aumentando (Howe 1976, Ardia y col. 2006), disminuyendo (Parsons 

1976), o aumentando y luego disminuyendo (Williams y col. 1993). En la Golondrina 

Patagónica, el tamaño de puesta tuvo un efecto significativo sobre el tamaño de los 

huevos pero dependiendo del orden de puesta de los mismos. Este efecto fue positivo 

sobre el tamaño del último huevo. En puestas de 3 huevos el tamaño del último huevo fue 

similar al del resto de los huevos, sin embargo en puestas de 4 huevos, debido al efecto 

positivo sobre el tamaño del último huevo, el tamaño del último huevo fue mayor, 

observándose un aumento de tamaño con el orden de puesta . Este resultado es similar a 

lo observado para T. bicolor, donde los huevos más tardíos en la secuencia de puesta 

tienen yemas más grandes y un mayor peso que los primeros (Ardia y col. 2006). 
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Cuando la incubación de lo huevos comienza antes de la puesta del ultimo huevo, 

estos eclosionan de manera asincrónica resultando en una jerarquía de tamaño entre los 

pichones de la nidada, con el pichón más pequeño en situación inicial de desventaja 

respecto de sus hermanos (Howe 1976). La hipótesis de “supervivencia de la nidada” 

propone que las variaciones en el tamaño del huevo dentro de la nidada podrían ser una 

respuesta adaptativa para mitigar la competencia entre hermanos. La hembra se 

beneficiaría (mayor número de crías que sobreviven) mitigando esta desventaja lo que 

habría favorecido un incremento en el tamaño del huevo con el orden de puesta (Howe 

1976, Clark y Wilson 1981, Slagsvold y col. 1984). Los resultados para la Golondrina 

Patagónica parecerían sustentar esta hipótesis. Sin embargo, estudios adicionales son 

necesarios para corroborarla, entre ellos determinar experimentalmente si la 

supervivencia de los pichones que eclosionan más tardíamente se ve afectada por el 

tamaño del huevo. Asimismo, basado en los resultados obtenidos, se esperaría que la 

eclosión asincrónica en la Golondrina Patagónica sea mayor en puestas de 4 huevos 

(donde se observa un aumento en el tamaño de los huevos) que en puestas de 3 huevos 

(donde no se observa variación en el tamaño del huevo). El tipo de eclosión (asincrónica 

vs. sincrónica) se analiza en el Capítulo 5. 
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CAPÍTULO 4 

Incubación 

 

Introducción 

La incubación es un período donde las decisiones de los padres con respecto al 

comportamiento de incubación deben optimizar el compromiso entre procurarse alimento 

para satisfacer sus propias demandas energéticas, e incubar los huevos para mantener las 

demandas térmicas de los embriones (Webb 1987, Thomson y col. 1998). Mantener el 

balance entre estos comportamientos es particularmente importante en especies con 

incubación uniparental (Williams 1991). Para un desarrollo óptimo del embrión la 

temperatura del huevo debe mantenerse entre 36-38 °C (Drent 1975, Webb 1987), ya que 

cualquier desviación fuera de este rango reduce la probabilidad de eclosión de los huevos 

y/o extiende el periodo de incubación (Webb 1987, Reid y col. 2000). 

Los periodos de incubación pueden variar entre especies cercanas hasta en un 

100%, y esto generalmente está relacionado con variaciones en las condiciones 

ambientales (Drent 1975, Moreno 1989, Reid y col 2002a). Las especies tropicales y 

especies subtropicales del hemisferio sur presentan periodos de incubación más largos 

que las especies del hemisferio norte. Esto está asociado a diferencias en la supervivencia 

de adultos y en las tasas de predación del nido (mayores en el hemisferio sur, Martin 

2002). A nivel intraespecifico, algunos estudios han mostrado que los adultos ajustan el 

tiempo que están incubando dependiendo de la temperatura ambiente y que la proporción 

de tiempo en el nido afecta la temperatura del huevo y la duración del periodo de 

incubación (Drent 1975, Webb 1987, Williams 1996, Conway y Martin 2000a, Reid y 

col. 2002a). 
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 En situaciones de bajas temperaturas, mantener la temperatura de los huevos 

requiere que el adulto aumente el tiempo de permanencia en el nido, ya sea disminuyendo 

la duración de las pausas de incubación y/o su frecuencia. Acortar la duración de las 

pausas de incubación puede implicar que la hembra aumente la frecuencia de las mismas, 

para así lograr satisfacer sus demandas energéticas (Conway y Martin 2000a). Sin 

embargo, aumentar la frecuencia de las pausas de incubación resulta en una mayor 

actividad en el nido que podría atraer predadores (Conway y Martin 2000a). 

Asimismo, existe un tiempo mínimo en la duración de las pausas de incubación 

por debajo del cual la energía que la hembra obtiene alimentándose no compensa el costo 

de recalentar los huevos (Conway y Martin 2000b). Alternativamente, disminuir la 

frecuencia de las pausas de incubación pero alargar la duración de las mismas (pocas 

pausas de incubación largas en lugar de varias pausas de incubación cortas) podría reducir 

los costos de incubación para el adulto, porque reduce el número de veces que éste tiene 

que recalentar los huevos (Drent 1975, Vleck 1981), pero al mismo tiempo aumenta el 

riesgo para el embrión al aumentar el tiempo que los huevos están expuestos a 

temperaturas fuera del rango óptimo para su desarrollo (Webb 1987). Existe entonces un 

compromiso entre la duración y la frecuencia de las pausas de incubación. 

Por otra parte y en relación a la variación latitudinal en los ritmos de incubación, 

especies que nidifican en climas fríos del hemisferio norte y que tienen incubación 

uniparental por parte de la hembra, presentan pausas de incubación más cortas y más 

frecuentes, comparadas con otras especies que nidifican en ambientes más cálidos a bajas 

latitudes (Conway y Martin 2000a). 

Varios trabajos se han enfocado en analizar el efecto de la temperatura ambiente 

sobre los ritmos de incubación (White y Kiney 1974, Davis y col. 1984, Conway y Martin 

2000b) y han reportado correlaciones positivas, negativas y falta de asociación entre 
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ambas variables. La mayoría de estos estudios analizaron la presencia de una correlación 

lineal entre la temperatura ambiente y los ritmos de incubación, abarcando un amplio 

rango de temperaturas. Conway y Martin (2000b) sugirieron que la ambigüedad en los 

resultados obtenidos podría deberse a que las correlaciones lineales son inapropiadas. 

Estos autores indican que la correlación entre temperatura ambiente y ritmos de 

incubación varía a lo largo del rango de temperaturas y proponen un modelo que 

incorpora el efecto de la temperatura ambiente sobre el desarrollo del embrión y el 

metabolismo del adulto. En este modelo, tanto la duración de las pausas de incubación, 

como la de las visitas al nido están correlacionados positivamente con la temperatura 

ambiente entre 9 y 26 °C, y negativamente con temperaturas < 9°C y > 26 °C (Conway y 

Martin 2000b). 

Si bien no hay dudas de que la incubación es un proceso costoso, existe debate 

respecto a si los costos de incubación varían con el tamaño de la puesta (Thomson y col. 

1998). Si bien las demandas metabólicas para mantener la nidada a una temperatura 

constante aumentan con el tamaño de la puesta, puestas grandes se enfrían más 

lentamente que puestas pequeñas dado el mismo patrón de incubación parental (Reid y 

col. 2002). 

Resulta entonces interesante investigar como el ambiente ha modelado el 

comportamiento de incubación en la Golondrina Patagónica, una especie que nidifica en 

un área en la que la presión de selección ejercida por las condiciones climáticas adversas 

debería ser mayor que en sitios de clima templado. 

Los objetivos de este capitulo son: 1) describir el período de incubación de la 

Golondrina Patagónica (duración, variación intra y entre temporadas, y variación con el 

tamaño de puesta y la temperatura ambiente), y 2) analizar si la hembra ajusta su ritmo de 

incubación con la temperatura ambiente. Si la Golondrina Patagónica ajusta su ritmo de 
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incubación en función de la temperatura ambiente, sería esperable una correlación 

positiva entre la duración y/o frecuencia de las pausas de incubación y la temperatura. 

Asimismo, se espera que la Golondrina Patagónica pase un mayor tiempo total en el nido 

(ya sea disminuyendo la duración y/o frecuencia en las pausas de incubación) que otras 

especies del genero que nidifican a menores latitudes. 

 

Métodos 

Para estudiar el comportamiento de incubación de la Golondrina Patagónica se 

recolectaron datos durante las temporadas reproductivas (Octubre-Febrero) 2006-2007, 

2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010, en los sitios A, B y C (ver Capítulo 1 para ubicación 

y descripción de los sitios). 

Los nidos se visitaron diariamente durante la puesta de los huevos para determinar 

el tamaño de puesta y la fecha de inicio de la incubación. Durante el período de 

incubación se realizaron visitas día por medio para registrar posibles eventos de abandono 

del nido, predación, o picaduras de huevos. Al acercarse la fecha de eclosión, los nidos se 

visitaron diariamente para determinar el número de huevos al momento de la eclosión y la 

fecha exacta de eclosión. La duración del período de incubación se calculó como el 

número de días transcurridos entre la puesta del último huevo y la eclosión del último 

pichón (Nice 1954). La supervivencia de los huevos se calculó como el número de huevos 

presentes en el nido al final de la incubación dividido por el número de huevos al inicio 

de la incubación (se excluyeron puestas de reemplazo, segundas puestas y nidos que 

fueron abandonados durante el período de incubación). 

Para cada nido que completó el período de incubación (aquellos en los que 

eclosionó al menos un pichón) se calculó la temperatura ambiente promedio durante el 

período de incubación. Los datos de temperatura ambiente se obtuvieron del Servicio de 
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Información Ambiental y Geográfica del Centro Austral de Investigaciones Científicas, 

CADIC-CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de dos estaciones meteorológicas; 

una cercana a los sitios A y B, y la otra cercana al sitio C. Estas estaciones registran la 

temperatura ambiente cada hora. 

Para obtener información sobre los ritmos de incubación de la Golondrina 

Patagónica, durante la temporada 2008-2009 se colocaron registradores automáticos de 

temperatura (iButtons) en 18 nidos (16 en el sitio A y 3 en el sitio C). Los registradores 

tienen una termocupla que permite medir la temperatura a intervalos prefijados por el 

investigador. Los registros de temperatura se almacenan en la memoria del dispositivo y 

luego son descargados a una computadora. Los nidos se seleccionaron según la fecha de 

inicio de la puesta de los huevos de manera de incluir nidos a lo largo de la temporada 

reproductiva. En cada caja nido se colocaron 2 registradores de temperatura el día de la 

puesta del tercer huevo (día del inicio de la incubación en nidos con puestas de 4 huevos). 

Uno de ellos se colocó en la base de la copa del nido y permitió registrar la temperatura 

en el entorno próximo a los huevos (Fig. 4.1A). El segundo registrador se colocó en la 

cara interna de una de las paredes laterales, cerca del techo de la caja nido, y permitió 

registrar la temperatura ambiente dentro de la caja (Fig. 4.1B). Los registradores fueron 

programados para tomar mediciones cada 2 min de manera continua. Estudios realizados 

previamente (temporada 2007-2008) indicaron que los registradores no afectaron el 

comportamiento del adulto (no se registraron abandonos asociados a su presencia). 
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Los registradores no permiten medir la temperatura exacta de los huevos durante 

la incubación, pero producen series temporales con fluctuaciones a partir de las cuales se 

puede inferir el comportamiento de incubación del adulto (Joyce y col. 2001, Badyaev y 

col. 2003, Cooper y Mills 2005). Una disminución en la temperatura indica que la hembra 

dejó el nido mientras que un aumento indica su regreso al mismo (Fig. 4.2). Para medir la 

duración y frecuencia de las de pausas de incubación se utilizó el software Rhythm, 

desarrollado por Cooper y Mills (2005) en conjunción con el programa bioacústico Raven 

(Cooper y Mills 2005). 

 

Figura 4.1. Disposición de los 

registradores de temperatura en la copa 

del nido (A) y en la pared lateral de la 

caja-nido (B). 
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Figura 4.2. (A) Temperatura registrada durante un día y medio dentro de la copa del nido (línea 

azul) y dentro de la caja nido (línea roja) de una Golondrina Patagónica en diciembre de 2008. (B) 

Detalle de un fragmento del registro de temperatura dentro de la copa del nido. Una disminución 

en la temperatura indica que la hembra dejó el nido y un aumento su regreso al mismo. 

 
 
Análisis de datos  

Periodo de incubación 

Debido a que no se cumplió la normalidad luego de transformar los datos, se 

usaron pruebas no paramétricas para estudiar la asociación entre la duración del período 

de incubación y: 1) la temporada, 2) la temperatura ambiente durante la incubación y 3) el 

tamaño de puesta. No se consideraron los nidos del sitio B ya que no se contaba con la 

información precisa de la duración del periodo de incubación para todas las temporadas. 

Para la temperatura ambiente se utilizaron los datos de temperatura de la estación 

meteorológica correspondiente a cada sitios (ver Metodología General en el Capítulo 1). 
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Para el análisis estadístico se utilizó el programa Stat View Versión 5.0 (SAS 

Institute 1998). Todas las pruebas son de doble cola y las diferencias fueron consideradas 

significativas al P < 0,05. Los datos se presentan como media ± error estándar. 

Ritmos de Incubación 

Se utilizó el programa Rhythm (1.0, Cooper y Mills 2005) para seleccionar las 

pausas de incubación a partir de los registros de temperatura. Se consideró como pausa de 

incubación aquellos registros en los que la temperatura disminuyó más de 2 °C durante 

más de 2 min. Luego se utilizó el programa Raven Pro (1.3) para inspeccionar 

visualmente las series temporales con las selecciones hechas por Rhythm y para 

seleccionar manualmente cualquier pausa que no hubiese sido seleccionada por Rhythm 

(por ejemplo, una disminución marcada de temperatura que durase entre 1 m 45 s y 2 

min). A partir de estos datos se pudo determinar el tiempo de inicio y calcular la duración 

de cada pausa de incubación (tiempo fuera del nido) y de cada visita al nido (tiempo 

transcurrido dentro del nido entre dos pausas de incubación sucesivas). Para cada periodo 

de 1 h, desde la salida del sol hasta la puesta del sol, se calculó la duración promedio de 

las pausas de incubación y de las visitas al nido, el número de pausas de incubación, y el 

total de minutos que la hembra permaneció incubando. Durante el periodo de estudio 

(primer registrador colocado el 7 diciembre 2008, último registrador removido el 2 de 

febrero de 2009), la salida de sol más temprana ocurrió a las 03:37 h y la más tardía a las 

04:47 h, y la puesta de sol más temprana y más tardía ocurrieron a las 21:49 h y a las 

22:40 h, respectivamente. 

Para evaluar la influencia de la temperatura sobre los ritmos de incubación se 

utilizaron modelos lineales generales mixtos (de aquí en adelante MLGM). Los modelos 

mixtos permiten controlar la no independencia de los datos entre medidas repetidas (en 

este caso, individuos muestreados repetidas veces a lo largo del tiempo) (Pinheiro y Bates 
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2000). Se modelaron cuatro variables respuesta: 1) duración promedio de la pausa de 

incubación, 2) duración promedio de la visita al nido, 3) frecuencia de pausas de 

incubación (pausas x h-1), y 4) proporción de tiempo en el nido. 

La temperatura dentro de la caja nido se modeló como un efecto fijo y el nido 

como un efecto aleatorio. El día de incubación, la hora del día, y el tamaño de puesta 

también fueron incluidos como efectos fijos. Las cuatro variables fueron graficadas 

previamente al análisis. La duración promedio de la visita al nido, la frecuencia de pausas 

de incubación y la proporción de tiempo en el nido mostraron una relación cuadrática con 

la hora del día por lo que para estas variables se incluyó un efecto adicional (hora del 

dia2) en el modelo. Para la duración promedio de la pausa de incubación, duración 

promedio de la visita al nido, y el tiempo total en el nido x h-1 se utilizaron modelos con 

familia de distribución de errores Gaussiana y función de enlace identidad. Para el 

número de pausas de incubación x h-1 se utilizó un modelo con distribución de errores 

Poisson y función de enlace “log”. Los datos de duración de pausas de incubación, de las 

visitas al nido y proporción de tiempo en el nido no estaban distribuidos normalmente y 

fueron transformados (log) previo al análisis. Se aplicó el criterio de prueba de hipótesis 

para la estimación de los parámetros, eliminando los términos no significativos del 

modelo uno por uno, en orden decreciente de P, utilizando los paquetes específicos nlme 

y lme4 en el paquete estadístico R Versión 2.9.1 (R Development Core Team 2009). La 

significación del efecto aleatorio se puso a prueba utilizando la prueba de cocientes de 

verosimilitud (de aquí en adelante PCV) (Pinheiro y Bates 2000, Crawley 2007). Los 

datos se presentan como la media ± error estándar y las diferencias fueron consideradas 

significativas al P < 0,05. 
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Resultados 

Duración del período de incubación y supervivencia de huevos 

La duración del período de incubación para primeras puestas en los sitios A y C 

fue en promedio de 16,5 ± 0,1 días (rango: 15-21 días, n = 119 puestas). El período de 

incubación difirió entre temporadas (prueba de Kruskal-Wallis: H3 = 11,5, P = 0,01; 

comparaciones múltiples a posteriori Tukey-Kramer: P < 0,05), siendo casi 1 día más 

largo en las temporadas 2007-2008 (16,9 ± 0.3 días, n = 34, que en la temporada 2006-

2007 (16 ± 0,1 días, n = 20). 

Si bien las temperaturas ambientes medias durante la incubación difirieron entre 

temporadas (prueba de Kruskal-Wallis: H3 = 53,3, P < 0,0001), esto no parecería estar 

asociado a las diferencias en la duración del periodo de incubación entre temporadas 

(Tabla 4.1) ya que la temporada con mayor promedio de temperatura ambiente durante la 

incubación no tuvo un periodo de incubación más corto, ni viceversa. Si bien la 

deferencia de 1 día en los períodos de incubación entre temporadas es estadísticamente 

significativa, para saber si es biológicamente significativa requiere de un experimento. 

Asimismo, al agrupar los datos de todas las temporadas, la duración del período de 

incubación no estuvo asociada a la temperatura ambiente promedio durante el período de 

incubación (correlación de Spearman: r = 0,11, P = 0,6, n = 119). 

El período de incubación disminuyó a medida que avanzó la temporada 

reproductiva (r = -0,3, P = 0,001, n = 119). También se observó una variación con el 

tamaño de puesta (prueba de Kruskal-Wallis: H3 = 9,6, P = 0,02), siendo 

significativamente mayor en tamaños de puesta de 2 huevos (18,7 días) que en puestas de 

3, 4, y 5 huevos (16,7, 16,4 y 16,4 días, respectivamente; comparaciones múltiples a 

posteriori Tukey-Kramer: P < 0,05; Fig. 4.3). 
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Temporada Incubación (días) Temperatura (°C) promedio durante la incubación 

2006-2007 16 8.6 

2007-2008 16,9 9,1 

2008-2009 16,7 10,3 

2009-2010 16,2 9,5 
 

Tabla 4.1. Duración del periodo de incubación (en días) y promedio de temperatura ambiente 

durante la incubación durante las cuatro temporadas de estudio. 
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Figura 4.3. Variación en la duración del período de incubación (días, media ± E.S.) según el 

tamaño de puesta de 2 (n = 4), 3 (n = 27), 4 (n = 76) y 5 (n = 12) huevos. 

 
 

La supervivencia de los huevos durante el período de incubación fue 0,96 ± 0,01 

(M = 1, n = 119 puestas). No se encontraron diferencias en la supervivencia de huevos 

entre temporadas (prueba de Kruskal-Wallis: H3 = 2,6, P = 0,8) y tampoco a lo largo de la 

temporada reproductiva (correlación de Spearman: r = -0,13, P = 0,15, n = 119). 

 

Ritmos de incubación 

Se obtuvieron datos de ritmos de incubación de 18 nidos durante un total de 141 

días. Cada nido fue monitoreado en promedio por 7.8 días (mediana: 8, rango: 1-16 días). 

La temperatura ambiente media dentro de la caja nido durante el estudio fue de 9,8 °C 
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(mediana: 9,5 °C, rango: -0,5-24 °C), y la temperatura media dentro de la copa del nido 

fue de 36,2 °C (mediana: 38 °C, rango: 5,5-42 °C). 

Desde la salida hasta la puesta del sol las hembras pasaron en promedio el 68% 

del tiempo en el nido (39,9 ± 0.2 min x h-1), y realizaron 3 ± 0,03 pausas de incubación x 

h-1 (rango: 1-8 pausas x h-1, n = 2139 períodos de registro, n = 18 nidos). Las pausas de 

incubación duraron en promedio 6,3 ± 0.1 min (rango: 1,75-38 min, n = 2220 períodos de 

registro, n = 18 nidos) y las visitas al nido 15,1 ± 0,4 min (rango: 1,6-260 min, n = 2159 

períodos de registro, n = 18 nidos). 

Durante la noche las hembras permanecieron todo el tiempo en el nido y el tiempo 

transcurrido entre el inicio de la última visita al nido antes de la puesta del sol y el inicio 

de la primer pausa de incubación luego de la salida del sol del día siguiente fue en 

promedio 7,1 ± 0,1 h (rango: 4,4-11,6 h, n = 118 noches, 18 nidos). 

 

Variación en la duración de las pausas de incubación 

La duración de la pausas de incubación difirió con la temperatura, siendo éstas 

más largas conforme aumentó la temperatura dentro de la caja nido (Tabla 4.2, Fig 4.4A). 

También hubo un efecto significativo del día de incubación y de la hora del día (Tabla 

4.2). La duración promedio de las pausas de incubación disminuyó a medida que se 

acercó el día de la eclosión (de 10,4 ± 0,2 min, n = 21 y 8,3 ± 0,1 min, n = 48 en los días 

de incubación 2 y 3 a 5,8 ± 0,02 min, n = 130 y 5,0 ± 0,1 min, n = 23 en los días de 

incubación 17 y 18, respectivamente; Fig. 4.5A), y aumentó a lo largo del día (Fig. 4.6A). 

El tamaño de puesta no tuvo un efecto significativo sobre la variación en la duración 

promedio de las pausas de incubación. El modelo mínimo adecuado estuvo compuesto 

por la temperatura, el día de incubación y la hora del día. Después de corregir por los 

efectos fijos incluidos en el modelo mínimo adecuado, el MLGM mostró que el 25% de la 
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varianza en la duración promedio de las pausas de incubación fue explicado por 

diferencias entre nidos. La varianza residual fue 75%. 

 
 

Efectos fijos Estimador ± ES t - valor P

Intercepto 2,708 ± 0,131 20,668 0

Temperatura 0,003 ± 0,001 3,219 0,001

Día de incubación  -0,004 ± 0,001 -3,814 0,0001

Hora del día 0,003 ± 0,001 3,975 0,0001

Tamaño de puesta  -0,058± 0,035 -1,662 0,116

Efecto aleatorio Varianza ± DS % PCV

Nido 0,009 ± 0,094 25 X 2
1 = 415,757, P  < 0,0001

Residual 0,027 ± 0,165 75
 

Tabla 4.2. Modelo global del modelo lineal general mixto que explica la variación en la duración 

promedio de las pausas de incubación. El modelo mínimo adecuado estuvo compuesto por la 

temperatura, el día de incubación y la hora del día. La significación del efecto aleatorio fue puesta 

a prueba utilizando la prueba de cocientes de verosimilitud (PCV). 
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Figura 4.4. (A) Duración (min) de las pausas de incubación, (B) duración de las visitas al nido, 

(C) frecuencia de las pausas de incubación (salidas x h-1), y (D) proporción de tiempo en el nido 

(min x h-1) vs. temperatura dentro de la caja-nido para Golondrinas Patagónicas durante la 

temporada 2008-09. Los puntos indican las medias ± ES. 
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Figura 4.5. (A) Duración (min) de las pausas de incubación, (B) duración de las visitas al nido, 

(C) frecuencia de las pausas de incubación (salidas x h-1), y (D) proporción de tiempo en el nido 

(min x h-1)  vs. el día de incubación para Golondrinas Patagónicas durante la temporada 2008-09. 

Los puntos indican las medias ± ES. 
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Figura 4.6. (A) Duración (min) de las pausas de incubación, (B) duración de las visitas al nido, 

(C) frecuencia de las pausas de incubación (salidas x h-1), y (D) proporción de tiempo en el nido 

(min x h-1) vs. la hora del día para Golondrinas Patagónicas durante la temporada 2008-09. Los 

puntos indican las medias ± ES. 

 
 
Variación en la duración de las visitas al nido 

La duración de las visitas al nido difirió con la temperatura, siendo éstas mas 

cortas a medida que aumentó la temperatura dentro de la caja nido (Tabla 4.3, Fig. 4.4B). 

También hubo un efecto significativo de la hora del día, la hora del dia2 y del tamaño de 

puesta (Tabla 4.3). La duración promedio de las visitas al nido disminuyó durante las 

primeras horas del día (de 41 ± 0,5 min, n = 60 a las 04:00 a 10,6 ± 1,1 min, n = 127 a las 

12:00), y aumentó levemente luego del mediodía (Fig. 4.5B). Asimismo, las visitas al 

0

2

4

6

8

10

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24

Hora del día 

P
au

sa
 d

e 
in

cu
ba

ci
on

 (
m

in
)

A

0

10

20

30

40

50

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24

Hora del día

V
is

ita
s 

al
 n

id
o 

(m
in

) B

0

1

2

3

4

5

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24

Hora del día

P
au

sa
s 

de
 in

cu
ba

ci
ón

 / 
h C

20

30

40

50

60

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24

Hora del día

T
ie

m
po

 (
m

in
) 

en
 e

l n
id

o 
/ h D

0

2

4

6

8

10

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24

Hora del día 

P
au

sa
 d

e 
in

cu
ba

ci
on

 (
m

in
)

A

0

10

20

30

40

50

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24

Hora del día

V
is

ita
s 

al
 n

id
o 

(m
in

) B

0

1

2

3

4

5

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24

Hora del día

P
au

sa
s 

de
 in

cu
ba

ci
ón

 / 
h C

20

30

40

50

60

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24

Hora del día

T
ie

m
po

 (
m

in
) 

en
 e

l n
id

o 
/ h D



 72

nido fueron mas cortas al aumentar el tamaño de puesta (3 huevos: 17,6 ± 0,6 min, n = 

932; 4 huevos: 13,1 ± 0,5 min, n = 1052; 5 huevos: 10,1 ± 1,1 min, n = 175). El día de 

incubación no tuvo un efecto significativo sobre la duración promedio de las visitas al 

nido (Fig. 4.6B). Finalmente, el modelo mínimo adecuado estuvo compuesto por la 

temperatura, la hora del día, la hora del dia2 y el tamaño de puesta. Después de corregir 

por los efectos fijos incluidos en el modelo mínimo adecuado, el MLGM mostró que el 

9% de la varianza en la duración promedio de las pausas de incubación fue explicado por 

diferencias entre nidos. La varianza residual fue 91%. 

 
 

Efectos fijos Estimador ± ES t - valor P

Intercepto 3,704 ± 0,08 45,989 < 0,0001

Temperatura  -0,012 ± 0,002 -6,963 < 0,0001

Día de incubación 0,001 ± 0,001 0,703 0,482

Hora del día  -0,056 ± 0,007 -8,047 < 0,0001

Hora del día 2 0,002 ± 0,0002 7,86 < 0,0001

Tamaño de puesta  -0,117 ± 0,019 -6,177 < 0,0001

Efecto aleatorio Varianza ± DS % PCV

Nido 0,007 ± 0,084 9 X 2
1 = 35,02, P  < 0,0001

Residual 0,073 ± 0,269 91
 

Tabla 4.3. Modelo global del modelo lineal general mixto que explica la variación en la duración 

promedio de las visitas al nido. El modelo mínimo adecuado estuvo compuesto por la 

temperatura, la hora del día, la hora del día2, y el tamaño de puesta. La significación del efecto 

aleatorio fue puesta a prueba utilizando la prueba de cocientes de verosimilitud (PCV). 

 
 
Variación en la frecuencia de las pausas de incubación 

La frecuencia de las pausas de incubación difirió con la temperatura, siendo éstas 

más frecuentes al aumentar la temperatura dentro de la caja nido (Tabla 4.4, Fig. 4.4C). 

También hubo un efecto significativo del día de incubación, de la hora del día, de la hora 
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del dia2 y del tamaño de puesta (Tabla 4.4). Las hembras aumentaron la frecuencia de las 

pausas de incubación a medida que se acercó el día de eclosión (de 2,2 ± 0,2 salidas x h-1, 

n = 20 y 2,5 ± 0,1 salidas x h-1, n = 47 en los días de incubación 2 y 3, respectivamente, a 

3,5 ± 0,1 salidas x h-1, n = 123 en el día de incubación 17; Fig 4.5C), realizaron más 

pausas al mediodía (Fig. 4.6C) y aumentaron la frecuencia de las pausas de incubación 

con el tamaño de puesta (3 huevos: 2,9 ± 0,05 salidas x h-1, n = 923; 4 huevos: 3,4 ± 0,04 

salidas x h-1, n = 1043; 5 huevos: 4,5 ± 0,1 salidas x h-1, n = 173). 

 
 

Efectos fijos Estimador ± ES z - valor P

Intercepto  -0,751 ± 0,266 -2,819 0,005

Temperatura 0,02 ± 0,004 5,216 < 0,0001

Día de incubación 0,008 ± 0,004 2,091 0,036

Hora del día 0,142 ± 0,016 8,921 < 0,0001

Hora del día 2  -0,005  ± 0,0006 -9,263 < 0,0001

Tamaño de puesta 0,227 ± 0,067 3,398 0,0007

Efecto aleatorio PCV

Nido X2
1 = 6361,68, P < 0,00010,02 ± 0,15

Varianza ± DS

 

Tabla 4.4. Modelo global del modelo lineal general mixto explicando la variación en la 

frecuencia de las pausas de incubación. La significación del efecto aleatorio fue puesta a prueba 

utilizando la prueba de cocientes de verosimilitud (PCV). 

 
 
Variación en el tiempo total dentro del nido 

La temperatura afectó negativamente la proporción de tiempo en el nido, 

registrándose un menor tiempo de permanencia en el nido al aumentar la temperatura 

dentro de la caja nido (Tabla 4.5, Fig. 4.4D). La proporción de tiempo dentro del nido 

varió con el día de incubación, aumentando conforme se acercó el día de eclosión (de 

38,2 ± 10 min x h-1, n = 16 y 40,1 ± 9 min x h-1, n = 38 en los días de incubación 2 y 3, 

respectivamente, a 40,2 ± 9 min x h-1, n = 106 y 45,7 ± 7 min x h-1 en los días de 
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incubación 17 y 18, respectivamente; Fig 4.5D). El tamaño de puesta no tuvo un efecto 

significativo sobre la variación en el tiempo total dentro del nido, pero sí la hora del día y 

la hora del dia2, observándose que las hembras permanecieron un menor tiempo dentro 

del nido al mediodía (Tabla 4.5; Fig. 4.6D). 

 
 

Efectos fijos Estimador ± ES t - valor P

Intercepto 1662,35 ± 225,58 7,369 < 0,0001

Temperatura  -13,81 ± 2,45 -5,633 < 0,0001

Día de incubación 7,24 ± 2,28 3,17 0,001

Hora del día  -131,46 ± 9,49 -13,855 < 0,0001

Hora del día 2 4,81 ± 0,35 13,546 < 0,0001

Tamaño de puesta  -36.6 ± 58.7  -0,623 0,542

Efecto aleatorio Varianza ± DS % PCV

Nido 18765,69 ± 136,99 12 X 2
1 = 210,332, P  < 0,0001

Residual 134084,44 ± 366,17 88
 

Tabla 4.5. Modelo global del modelo lineal general mixto que explica la variación en la 

proporción de tiempo dentro del nido. El modelo mínimo adecuado estuvo compuesto por la 

temperatura, el día de incubación, la hora del día y la hora del día2. La significación del efecto 

aleatorio fue puesta a prueba utilizando la prueba de cocientes de verosimilitud (PCV). 

 
 
Discusión 

Duración del período de incubación y supervivencia de huevos 

En general, especies tropicales y del hemisferio sur presentan periodos de 

incubación más largos que especies del hemisferio norte (Martin 2002). Si bien se 

esperaría que el periodo de incubación de la Golondrina Patagónica (16,5 ± 0,1 días) 

fuese similar al de otras especies de su género del hemisferio sur, este resultó ser mayor 

que el reportado para T. leucorrhoa (14,8 ± 0,01 días; Massoni y col. 2006). 

Considerando las diferencias en la latitud a la que se reproducen estas dos especies y que 

los costos de la incubación aumentan al disminuir la temperatura (Haftorn y Reinertsen 
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1985), se podría plantear que los períodos de incubación más largos en la Golondrina 

Patagónica estarían asociados a la menor temperatura ambiente de su área reproductiva. 

Sin embargo, esta explicación parece poco probable ya que, al menos a nivel poblacional, 

la duración del período de incubación no estuvo asociada a la temperatura ambiente 

durante la incubación. Alternativamente podría ser que, dado el rasgo conservador del 

período de incubación, a nivel poblacional no se haya visto afectado por el rango de 

temperaturas registrado, pero que la incubación sea mas larga que en otras especies 

porque las temperaturas son en genera mas bajas que a menores latitudes. 

La duración del período de incubación en la Golondrina Patagónica disminuyó al 

aumentar el tamaño de puesta. Si bien los costos energéticos de la incubación aumentan 

con el tamaño de puesta (Haftorn y Reinertsen 1985), puestas de mayor tamaño se enfrían 

más lentamente cuando son desatendidas y pueden mantener una mayor temperatura dado 

un mismo patrón de asistencia al nido (Reid y col. 2000, Reid y col. 2002b). 

Considerando que la duración del período de incubación aumentó con el tamaño 

de puesta y que el tamaño de puesta disminuye a lo largo de la estación reproductiva (ver 

Resultados, Capítulo 3), se hubiese esperado un aumento estacional en la duración del 

período de incubación. Sin embargo, se observó el patrón opuesto, períodos de 

incubación más cortos hacia finales de la temporada. Algunos estudios sugieren que las 

diferencias en los períodos de incubación estarían dadas por diferencias en el 

comportamiento de incubación (i.e., períodos de incubación más cortos serían 

consecuencia de una mayor proporción de tiempo en el nido, Williams 1996, Zimmerling 

y Ankney 2005, pero ver Tieleman y col. 2004). Sin embargo, teniendo en cuenta que en 

el análisis de los ritmos de incubación el tamaño de puesta no tuvo un efecto sobre la 

proporción de tiempo en el nido, esta explicación parece poco probable para la 

Golondrina Patagónica. Este resultado sugiere que otros factores (además del tamaño de 
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puesta) no analizados en este estudio podrían tener una importante influencia sobre la 

variación observada en los períodos de incubación de la Golondrina Patagónica. 

 

Ritmos de incubación 

Cuando la temperatura ambiente es baja, la incubación puede ser energéticamente 

demandante para los padres, requiriendo un aumento en la tasa metabólica similar al nivel 

que experimentan durante la etapa de cuidado de pichones (Wiliams 1996, Thomson y 

col. 1998). Con bajas temperaturas, el adulto que se encuentra incubando puede aumentar 

el tiempo total de permanencia en el nido ya sea disminuyendo la frecuencia de las pausas 

de incubación y/o su duración. En muchos paseriformes del hemisferio norte que 

nidifican en ambientes fríos, las hembras disminuyen la duración de las pausas de 

incubación al bajar la temperatura a expensas de aumentar su frecuencia (Conway y 

Martin 2000a). En cambio en la Golondrina Patagónica, al bajar la temperatura las 

hembras aumentaron la proporción de tiempo en el nido disminuyendo la duración y 

frecuencia de las pausas de incubación. 

Disminuir el número de pausas de incubación podría reducir el costo de la 

incubación para el adulto ya que esta estrategia reduciría el número de veces que la 

hembra tiene que recalentar los huevos (Drent 1975, Vleck 1981). Al mismo tiempo, un 

menor número de pausas de incubación puede requerir que la hembra aumente la 

duración de las mismas para así satisfacer sus demandas energéticas. Sin embargo, en la 

Golondrina Patagónica, si bien las hembras disminuyeron la frecuencia de las pausas de 

incubación al bajar la temperatura, la duración de las pausas también disminuyó. 

Dado que la incubación y la alimentación son actividades mutuamente 

excluyentes, la hembra que se encuentra incubando debe maximizar la energía que 

obtiene alimentándose durante cada pausa de incubación y al mismo tiempo minimizar el 
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riesgo de que se enfríen los huevos y el costo de recalentar los huevos al volver al nido 

(Jones 1989). La duración y frecuencia óptima de las pausas de incubación dependerán de 

la eficiencia de alimentación de las hembras y de la tasa de enfriamiento de los huevos. Si 

bien existe un tiempo mínimo en la duración de las pausas de incubación por debajo del 

cual la energía que la hembra obtiene alimentándose no equipara el costo de recalentar los 

huevos (Conway y Martin 2000b), con bajas temperaturas la Golondrina Patagónica 

maximizaría su eficiencia de alimentación y minimizaría la tasa de enfriamiento de los 

huevos de manera tal de disminuir la frecuencia y la duración de las pausas de 

incubación, aumentando la proporción de tiempo en el nido. Los resultados obtenidos 

sustentan entonces la predicción planteada al inicio de este capítulo de un aumento en la 

duración y/o frecuencia de las pausas de incubación con la temperatura ambiente. 

Al igual que lo observado en otros estudios (Lombardo y col. 1995, Norment 

1995), la duración de las visitas al nido aumentó a bajas temperaturas. Dado que 

recalentar los huevos es un proceso costoso (Drent 1975, Vleck 1981), las hembras 

podrían minimizar este costo pasando menos tiempo en el nido cuando las temperaturas 

son más elevadas y la pérdida de calor de los huevos es menor. Además, las hembras 

estarían maximizando el tiempo que pasan alimentándose cuando el riesgo de 

enfriamiento de los huevos es mínimo (Reid y col. 1999). 

Al progresar el período de incubación aumentó la frecuencia de la pausas de 

incubación, sin embargo la duración de estas pausas fue menor resultando en una mayor 

proporción de tiempo en el nido. Hacia fines del período de incubación, fluctuaciones en 

la temperatura pueden ser más nocivas para los huevos (Webb 1987), y es posible que las 

hembras tengan que controlar con mayor precisión la temperatura de los huevos a medida 

que avanza el período de incubación (Wiebe y Martin 1997). Un mayor control en la 

precisión de la temperatura de los huevos podría lograrse aumentando la duración de la 
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visitas al nido, disminuyendo la duración de las pausas de incubación y/o disminuyendo 

la frecuencia de las pausas de incubación. En la Golondrina Patagónica la estrategia 

parecería ser la disminución en la duración de las pausas de incubación a expensas de una 

mayor frecuencia en las pausas de incubación. Si bien la mayor frecuencia de la pausas de 

incubación aumenta la actividad en el nido y podría resultar en una mayor riesgo de 

predación (Conway y Martin 2000a, Ghalambor y Martin 2002), en los sitios de estudio 

de la Golondrina Patagónica la predación no parece ser una importante fuente de 

mortalidad (ver Resultados, Capítulo 5). 

Además de la temperatura ambiente y el día de incubación, el tamaño de puesta 

también tuvo un efecto importante sobre la variación en los ritmos de incubación. En 

puestas más grandes las hembras disminuyeron la duración de las visitas al nido y 

aumentaron la frecuencia de las pausas de incubación. Dado que puestas más grandes 

pierden calor más lentamente que puestas pequeñas (lo cual explicaría una menor 

duración en las visitas al nido al aumentar el tamaño de puesta), aquellas hembras con un 

tamaño de puesta mayor podrían aumentar el tiempo que dedican a alimentarse (en el 

caso de la Golondrina Patagónica, aumentando la frecuencia de las pausas de incubación) 

lo suficiente como para compensar la mayor demanda de energía que se requiere para 

incubar puestas más grandes sin afectar la temperatura de los huevos. 

Otros factores además de los analizados es este estudio podrían tener un efecto 

importante sobre la variación en los ritmos de incubación (por ejemplo, eficiencia de 

alimentación) y deberían ser incluidos en futuros estudios para entender mejor el 

comportamiento de incubación de la Golondrina Patagónica. 
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CAPÍTULO 5 

Eclosión y crecimiento de pichones 

 

Introducción  

En muchas aves paseriformes la incubación se inicia antes de completar la puesta 

de los huevos (Clark y Wilson 1981). Cuando la incubación se inicia antes de la puesta 

del último huevo, el desarrollo embrionario de los huevos comienza a distintos tiempos y 

éstos eclosionan de manera asincrónica en un período de dos o más días. Se han 

propuesto varias hipótesis para explicar el valor adaptativo de la eclosión asincrónica en 

aves (Lack 1968), sin embargo ninguna de ellas parece explicar este patrón en todas las 

especies (Stenning 1996). 

Las tasas de crecimiento y desarrollo de los pichones son componentes integrales 

de las estrategias de historia de vida y pueden variar ampliamente entre, pero también 

dentro de las especies de aves altriciales (Remeš y Martin 2002). Las variaciones 

intraespecíficas en las tasas de crecimiento pueden usarse como indicadores de la calidad 

del cuidado parental, de las condiciones ambientales, y del éxito futuro de los pichones; 

mientras que las variaciones interespecíficas podrían reflejar diferentes condiciones 

ecológicas o diferentes estrategias de historia de vida (McCarty 2001). Si bien se han 

propuesto varios factores que podrían influenciar la evolución de las tasas de crecimiento 

y desarrollo (disponibilidad de alimento mortalidad, tamaño de puesta, número de 

pichones en el nido y latitud, entre otros), no existe un consenso respecto de la 

importancia relativa de cada uno (Starck y Ricklefs 1998). 

Los cambios en las condiciones ambientales, tanto a pequeña como a gran escala, 

también pueden afectar el crecimiento y la supervivencia de pichones (McCarty y 

Winkler 1999). Dentro de una misma estación reproductiva, el aumento de la temperatura 
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ambiente  puede incrementar la tasa de crecimiento de los pichones (Byrant 1978). Por un 

lado, la temperatura actúa en forma directa sobre el crecimiento de los pichones afectando 

sus demandas metabólicas y su importancia puede variar según la edad de los pichones 

debido a las diferentes habilidades homeotérmicas que presentan durante su desarrollo 

(McCarty y Winkler 1999). Al mismo tiempo, la temperatura puede actuar indirectamente 

sobre el crecimiento, regulando la disponibilidad de alimento. Esto es importante 

especialmente en los insectívoros aéreos, ya que las bajas temperaturas disminuyen el 

nivel de actividad de los insectos, que al quedar más cerca del suelo no son disponibles 

para las aves con alimentación aérea (Byrant 1975, McCarty y Winkler 1999). 

En varios estudios observacionales y experimentales (por ejemplo, de 

suplementación de alimento) que examinaron las variaciones en la tasas de crecimiento, 

las diferencias en la cantidad y calidad de alimento entregada a los pichones fueron 

identificadas como las mayores fuentes de variación (ver revisión en Gebhardt-Henrich y 

Richner 1998). El tipo de alimentación (aérea vs. no-aérea)  también puede influenciar el 

crecimiento y el desarrollo de los pichones. Remeš y Martin (2002) encontraron que el 

tiempo de permanencia en el nido de pichones altriciales es mayor en especies con 

alimentación aérea que no-aérea, probablemente debido a que en aves insectívoras aéreas 

la disponibilidad de alimento es temporalmente impredecible (Martin 1995). 

La tasa de crecimiento de pichones puede también estar influenciada por la tasa de 

predación del nido. Los pichones de algunas especies de paseriformes del hemisferio 

norte con alto riesgo de predación presentan una mayor tasa de crecimiento y permanecen 

menos tiempo en el nido que los pichones de especies con bajo riesgo de predación 

(Remeš y Martin 2002). En el mismo estudio, se observó una asociación negativa entre la 

tasa de crecimiento y el tamaño de puesta (mayores costos energéticos de puestas más 

grandes), y una asociación positiva entre la tasa de crecimiento y la latitud (menos tiempo 
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-horas de luz- disponible para alimentar pichones a bajas latitudes). El mimo patrón de 

variación latitudinal en las tasas de crecimiento se observó en especies de la familia 

Hirundinidae, la cual incluye al género Tachycineta (McCarty 2001). 

La condición física de la hembra también puede tener un efecto sobre la tasa de 

crecimiento de los pichones (Wendeln y Becker 1999, Newbrey y Reed 2009). Hembras 

con una mejor condición física pueden asignar más recursos a sus pichones que hembras 

en peores condiciones, ya que las primeras requieren de menos recursos para mantenerse 

ellas mismas (Newbrey y Reed 2009). 

Las variaciones en las tasas de crecimiento afectan la mortalidad en el nido, 

presentando los pichones con crecimiento más lento una mayor tasa de mortalidad. En 

algunas especies la tasa de crecimiento esta correlacionada positivamente con la 

supervivencia del pichón en el nido (Gebhardt-Henrich y Richner 1998). Además, dentro 

de una misma especie, pichones con crecimiento o tamaño corporal menor al promedio al 

momento de independizarse generalmente presentan una menor supervivencia luego de 

abandonar el nido (Perrins 1965, Tinbergen y Boerlijst 1990, Hochachka y Smith 1991, 

McCarty 2001).  

Considerando estos antecedentes, la Golondrina Patagónica resulta una especie 

interesante para estudiar los factores que podrían influir sobre el crecimiento de los 

pichones ya que nidifica en un ambiente extremo donde la temperatura ambiente durante 

la temporada reproductiva puede llegar a valores muy bajos (incluso bajo cero),  son 

insectívoros estrictos y cazan al vuelo lo cual los hace más susceptibles a variaciones en 

la temperatura ambiente, y es la especie que presenta la distribución más austral dentro de 

su género. Según esto, se espera que dentro de la temporada reproductiva disminuciones 

en la temperatura ambiente resulten en un crecimiento más lento de los pichones y, 

teniendo en cuenta el patrón general observado de crecimiento más lento en especies 
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tropicales (McCarty 2010), se espera que T. meyeni presente un crecimiento mayor que 

otras especies del género que nidifican a menores latitudes, y similar al de especies que 

nidifican a la misma latitud en el hemisferio norte. 

Los objetivos de este capitulo fueron: 1) describir el patrón de eclosión y estimar 

el éxito de eclosión, la supervivencia de los pichones y la supervivencia de nidos, 2) 

analizar la tasa de crecimiento de los pichones y determinar posibles factores que pueden 

explicar la variación en el peso asintótico y en la constante de crecimiento, 3) determinar 

el tiempo de permanencia de los pichones en el nido y analizar si existen variaciones 

estacionales, y 4) comparar estos parámetros reproductivos con los disponibles para otras 

especies del género Tachycineta. 

 

Métodos 

Este estudio fue realizado durante las temporadas reproductivas (Octubre-Febrero) 

2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010, en los sitios de estudio A, B y C (ver 

Capítulo 1 para ubicación y descripción de los sitios). Durante cada temporada, al 

acercarse la fecha estimada de eclosión, los nidos se visitaron diariamente para 

determinar la fecha exacta de eclosión, el número de pichones que eclosionaron y el 

grado de sincronización en la eclosión (se consideraron sincrónicos a los nidos en los que 

todos los pichones eclosionaron dentro de una ventana de 24 horas a partir de la eclosión 

del primer pichón). Para cada nido se calculó (1) el éxito de eclosión, como el número de 

pichones que eclosionaron dividido por el número de huevos al momento de eclosión, (2) 

la supervivencia de pichones, calculada como el número de pichones que se 

independizaron dividido por el número de pichones que eclosionaron (los nidos 

abandonados durante el estadío de pichones no fueron incluidos en el cálculo), y (3) la 

supervivencia de nidos, como el número de nidos donde se independiza al menos un 
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pichón dividido por el numero de nidos que inician la puesta de los huevos. En nidos 

donde ocurrieron pérdidas totales de pichones se registró la causa más probable como: (1)  

muerte por inanición debido a condiciones climáticas (cuando los pichones aparecieron 

muertos en el nido luego de días de muy bajas temperaturas / nieve / lluvias intensas), (2) 

muerte por causas desconocidas (cuando los pichones aparecieron muertos en el nido sin 

causas aparentes), y (3) depredación (cuando los pichones desaparecieron del nido).  

Los pichones se marcaron individualmente inmediatamente después de la eclosión 

con esmalte de uñas de color y cuando tenían 12 días de edad con un anillo de aluminio 

numerado. Luego de la eclosión, los nidos se visitaron cada 2-3 días. Las visitas al nido se 

interrumpieron cuando los pichones tuvieron 18 días de edad para evitar que estos 

abandonaran prematuramente el nido. Los pichones se pesaron el día de la eclosión (día 

0) y a los 3, 6, 9, 12, 15 y 18 días de edad, salvo cuando por razones de fuerza mayor 

(lluvia intensa, nieve o muy bajas temperaturas) se pesaron un día después del que 

correspondía. Luego del día 18 se continuó visitando regularmente el nido pero sin 

extraer a los pichones de la caja-nido. El tiempo de permanencia en el nido se calculó 

como el número de días transcurridos desde la eclosión del primer pichón hasta la 

independencia del último pichón (n = 92 nidos, 87 primeras puestas y 5 puestas de 

reemplazo, en los que toda la nidada se independizo exitosamente). 

Durante los primeros 6 días de edad de los pichones se procedió a capturar a 

ambos miembros de la pareja (el procedimiento de captura de adultos se detalla en 

Métodos Generales, Capítulo 1). Luego de la captura, cada individuo fue anillado con un 

anillo de aluminio numerado y se determinó su masa corporal, longitud del ala y longitud 

de cabeza + pico (en Métodos Generales del Capítulo 1 se describen en detalle estas 

mediciones). 
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Análisis de datos 

Las curvas de crecimiento de los pichones se estimaron a partir de los datos de 94 

nidos (89 primeras puestas y 5 puestas de reemplazo en las que se independizó 

exitosamente toda la nidada, n = 296 pichones). No se incluyeron datos de nidos en los 

que hubo reducción de nidada ya que los pichones que mueren por inanición o hipotermia 

podrían presentar curvas de crecimiento atípicas y dado que murieron antes de los 8 días 

de edad, los datos no son suficientes para ajustar a la curva de crecimiento. Se usaron 

regresiones no lineales por el método de cuadrados mínimos para ajustar las medidas de 

peso de cada pichón a la función logística del peso (P) en función de la edad (x): 

 

 

donde P es el peso del pichón a la edad x, a es la asíntota de la curva, b es el punto de 

inflexión, y K la constante de crecimiento de la ecuación logística (Ricklefs 1968, 

Richner 1989). 

La estimación de los parámetros de cada curva se realizó con el programa 

CurveExpert. Como los pichones del mismo nido no son independientes entre si, se 

calculó el promedio de los parámetros de las curvas de crecimiento de los individuos de 

un mismo nido y se utilizaron los parámetros promedio de cada nido para el análisis (n = 

94 nidos). Para evaluar si el peso asintótico (a) y la constante de crecimiento (K) varían 

en función de la temporada reproductiva (año), la fecha de eclosión, el número de 

pichones en el nido, la condición de la hembra y la temperatura ambiente mínima a partir 

de la fecha de eclosión (edad 0) hasta los 10 días de edad, se utilizaron modelos lineales 

generalizados de efectos fijos, con familia de distribución de errores  Gaussiana y función 

de enlace identidad (Crawley 2007). Se modelaron dos variables respuesta: 1) peso 

a   P =   
1 + b e   –   Kx   
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asintótico, y 2) constante de crecimiento. La temporada reproductiva, la fecha de 

eclosión, el número de pichones en el nido, la condición corporal de la hembra y el 

promedio de la temperatura ambiente mínima absoluta durante los 10 primeros días de 

vida del pichón se incluyeron como efectos fijos explicativos. El índice de condición 

corporal de las hembras fue definido como los residuos de la regresión del peso corporal 

sobre la longitud del pico + cabeza (Ardia 2005). Se aplicó el criterio de prueba de 

hipótesis para la estimación de los parámetros, eliminando los términos no significativos 

del modelo uno por uno, en orden decreciente de nivel de complejidad y en orden 

decreciente de P dentro del mismo nivel, utilizando el paquete estadístico R Versión 2.9.1 

(R Development Core Team 2009) (Crawley 2007). 

Todas las pruebas estadísticas fueron a dos colas y las diferencias fueron 

consideradas significativas si P < 0,05. Los datos se presentan como la media ± error 

estándar y se incluyó la mediana (M) para variables que no presentaron una distribución 

normal. 

Los datos de temperatura ambiente se obtuvieron del Servicio de Información 

Ambiental y Geográfica de Centro Austral de Investigaciones Científicas, CADIC-

CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de dos estaciones meteorológicas; una cercana 

a los sitios A y B, y la otra cercana al sitio C. Para cada sitio se utilizaron los datos de 

temperatura de su correspondiente estación meteorologica. Estas estaciones registran 

temperatura ambiente cada hora. A partir de estos datos se calculó para cada día la 

temperatura mínima absoluta. 
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Resultados 

Eclosión 

El éxito de eclosión fue 0,86  ± 0,02 (M = 1, n = 146 nidos) y no varió entre 

temporadas reproductivas (Prueba de Kruskal-Wallis: H3 = 3,75, P = 0,3), con el tamaño 

de puesta (Prueba de Kruskal-Wallis: H3 = 0,2, P = 0,9), ni estuvo asociado con la fecha 

de inicio de puesta (correlación de Spearman: r = -0,05, z = -0,6, P = 0,5, n = 146). En el 

70 % de los nidos (n = 102) los huevos eclosionaron sincrónicamente (todas las 

eclosiones ocurrieron en un lapso de 24 h), en el 29% de los nidos (n = 42) el período de 

eclosión duró 48 h y en el 1% de los nidos (n = 2) el período de eclosión duró 72 h. En 

nidos con eclosión asincrónica de 48 h, el patrón de eclosión más frecuente (72% de los 

nidos, n = 30) fue la eclosión de todos menos un huevo el primer día y el huevo restante 

al día siguiente. En el 21% de los nidos con eclosión asincrónica de 48 h (n = 9) 

eclosionaron la mitad de los huevos el primer día y la otra mitad en el día siguiente y en 

el 7% restante (n = 3) eclosionó un huevo el primer día y el resto al día siguiente. En los 

dos nidos con período de eclosión de 72 h, 2 huevos eclosionaron el primer día y los 2 

huevos restantes en los días siguientes. La eclosión asincrónica fue mayor en puestas de 4 

huevos (26%) que en las de 3 huevos (16%). 

 

Crecimiento de pichones 

En promedio, el peso de los pichones al momento de la eclosión (día 0) fue de 1,8 

± 0,03 g (M = 1,8 g, n = 64 nidos). El peso asintótico estimado fue de 22,3 ± 0,4 g (n = 17 

nidos), 22,3 ± 0,3 g (n = 37 nidos), 20,8 ± 0,6 g (n = 13 nidos) y 20,9 ± 0,4 g (n = 27) en 

las temporadas 2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010, respectivamente (Fig. 

5.1). El peso asintótico de los pichones difirió significativamente entre años (Tabla 5.1), 

disminuyendo de 22,3 ± 0,4 g y 22,3 ± 0,3 g en las temporadas 2006-2007 y 2007-2008, 
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respectivamente, a 20,8 ± 0,6 g y 20,9 ± 0,4 g en las temporadas 2008-2009 y 2009-1010. 

El peso asintótico de los pichones también difirió con el día de eclosión, disminuyendo en 

nidos que se iniciaron más tarde en la temporada (β = -0,04 ± 0,02, P = 0,02, Tabla 5.1, 

Fig 5.2). También se observó un efecto significativo de la condición corporal de la 

hembra sobre el peso asintótico, que aumentó con la condición corporal de la hembra (β = 

0,02 ± 0,01, P = 0,03, Tabla 5.1, Fig 5.3). El número de pichones en el nido y el promedio 

de la temperatura ambiente mínima durante los primeros 10 días de vida del pichón no 

tuvieron un efecto significativo sobre el peso asintótico de los pichones. El modelo 

mínimo adecuado estuvo compuesto por la temporada, el día de eclosión y la condición 

corporal de la hembra y explicó el 25% de la variación en el peso asintótico de los 

pichones. 

 
 

 

Figura 5.1. Curvas de crecimiento de los pichones de Golondrina Patagónica para las temporadas 

2006-2007 (línea continua negra, n = 17 nidos), 2007-2008 (línea continua roja, n = 37 nidos), 

2008-2009 (línea discontinua negra, n = 13 nidos), y 2009-2010 (línea continua azul, n = 27 

nidos), obtenidas utilizando un modelo de crecimiento logístico (ver texto). 
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Efectos fijos Estimador ± ES t - valor P

Intercepto 26,58 ± 1.97,78 13,5 0,0001

Temporada 2006-2007  0,25 ± 0,63 0,4 0,7

Temporada 2007-2008  1,11 ± 0,48 2,31 0,02

Temporada 2008-2009  -0,29 ± 0,61  -0,47 0,64

Día de eclosión  -0,04 ± 0,02  -2,61 0,02

Número de pichones en el nido  -0,33 ± 0,19  -1,7 0,1

Condiciόn corporal hembra 0,02 ± 0,01 2,23 0,03

Temperatura  -0,25 ± 0,21  -1,19 0,24
 

Tabla 5.1. Modelo global del modelo lineal generalizado explicando la variación en el peso 

asintótico de pichones de Golondrina Patagónica. El modelo mínimo adecuado estuvo compuesto 

por la temporada, el día de eclosión y la condición corporal de la hembra 
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Figura 5.2. Relación entre el peso asintótico y el día de eclosión de de los pichones para la 

Golondrina Patagónica (n = 94 nidos). 
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Figura 5.3. Relación entre el peso asintótico de los pichones y la condición corporal de las 

hembras de Golondrina Patagónica (n = 94 nidos). La condición corporal de las hembras fue 

estimada a partir de los residuos de la regresión del peso corporal sobre la longitud del pico y 

cabeza. 

 
 

La constante de crecimiento logístico difirió con la temporada reproductiva (Tabla 

5.2), aumentando de 0,42 ± 0,02 y 0,41 ± 0,01 en las temporadas 2006-2007 y 2007-2008, 

respectivamente, a 0,44 ± 0,02 y 0,45 ± 0,01 en las temporadas 2008-2009 y 2009-1010. 

Asimismo, la constante de crecimiento varió con la fecha de eclosión, disminuyendo 

conforme avanzó la temporada reproductiva (β = -0,002 ± 0,0005, P = 0,002, Tabla 5.2, 

Fig. 5.4). El número de pichones en el nido, la condición de la hembra y el promedio de la 

temperatura ambiente mínima durante los 10 primeros días de edad de los pichones no 

tuvieron un efecto significativo sobre la variación en la constante de crecimiento. El 

modelo mínimo adecuado estuvo compuesto por la temporada y el día de eclosión y 

explicó un 14% de la variación en el parámetro de crecimiento de los pichones. 
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Efectos fijos Estimador ± ES t - valor P

Intercepto 0,6 ± 0,06 9,96 0,0001

Temporada 2006-2007  -0,03 ± 0,02  -1,89 0,06

Temporada 2007-2008  -0,03 ± 0,01  -2,29 0,02

Temporada 2008-2009  -0,003 ± 0,01  -0,15 0,88

Día de eclosión  -0,002 ± 0,0005  -3,19 0,002

Número de pichones en el nido  -0.003 ± 0,006  -0,54 0,59

Condiciόn corporal hembra  -0,0005 ± 0,0002  -1,9 0,06

Temperatura 0,004 ± 0,006 0,64 0,52
 

Tabla 5.2. Modelo global del modelo lineal generalizado explicando la variación en la constante 

de crecimiento logístico (K) de los pichones de Golondrina Patagónica. El modelo mínimo 

adecuado estuvo compuesto por la temporada y el día de eclosión. 

 

 

 

Figura 5.4. Relación entre la 

constante de crecimiento de la 

ecuación logística y el día de 

eclosión para pichones de la 

Golondrina Patagónica (n = 94 

nidos).  

 
 

 

 

El tiempo de permanencia en el nido no difirió entre temporadas (prueba de 

Kruskal-Wallis: H3 = 3,12, P = 0,4) ni con el número de pichones que eclosionaron 

(prueba de Kruskal-Wallis: H3 = 5,57, P = 0,2) y  fue de 26 ± 0,2 días (M = 26, rango 21-

34, n = 98 nidos. Se observó una variación estacional en el tiempo de permanencia en el 

nido, el cual aumentó significativamente a medida que avanzó la temporada reproductiva 

(correlación de Spearman: r = 0,4, P < 0,0002, n = 98 nidos, Fig. 5.5). En varios casos se 
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observó a los pichones regresar al nido o a nidos vecinos luego de haberse independizado, 

especialmente en días de baja temperatura. 

 
 

 

Figura 5.5. Relación entre el 

tiempo de permanencia en el 

nido (días) y el día de eclosión 

para pichones de la 

Golondrina Patagónica (n = 

91 nidos). 

 
 
  

 
 
La supervivencia de pichones fue 0,96 ± 0,01 (M = 1, rango 0,3-1, n = 105 nidos). La 

supervivencia de pichones no difirió entre temporadas (prueba de Kruskal-Wallis: H3 = 

1,87, P = 0,6) y si bien mostró una tendencia a disminuir con la fecha de eclosión ésta 

correlación no llegó a ser significativa (correlación de Spearman: r = - 0,16, z = -1,6, P = 

0,09, n = 105 nidos; Fig. 5.6). De los 144 nidos en los que eclosionó al menos un pichón, 

el 73 % (n = 105) fue exitoso (se independizó al menos un pichón), el 17 % (n = 25 nidos) 

perdió los pichones luego de días de bajas temperaturas, nieve o lluvia intensa, el 7 % (n 

= 10 nidos) fracasó por causas desconocidas y el 3% (n = 4) por depredación. La 

supervivencia de nidos fue del 58%. Un 7% de las parejas (n = 13) abandonaron el nido 

durante la puesta de huevos, un 13% (n = 23) durante la incubación, y un 22% durante la 

etapa de crecimiento de pichones 
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Figura 5.6. Relación entre 

la supervivencia de 

pichones y el día de 

eclosión para pichones de 

la Golondrina Patagónica 

(n = 105 nidos). 

 
. 
 

 
 
Discusión 

Eclosión 

En la Golondrina Patagónica sólo un 30% de las puestas eclosionaron de manera 

asincrónica. Se han propuesto varias hipótesis para explicar el valor adaptativo de la 

eclosión asincrónica en aves, pero ninguna de ellas explica este patrón en forma 

consistente en todas las especies (Stenning 1996). La hipótesis más aceptada para explicar 

la asincronía de eclosión es que facilita la reducción de nidada (Lack 1968, Magrath 

1990). La eclosión asincrónica crea una asimetría inicial en el tamaño de los pichones 

dentro de los nidos y confiere ventajas competitivas a aquellos pichones que eclosionan 

primero, dejando a los últimos en desventaja, lo cual generalmente resulta en la muerte de 

los pichones más pequeños. Sin embargo, esta hipótesis es poco probable para Golondrina 

Patagónica ya que la reducción de nidada en esta especie es poco frecuente (los datos de 

supervivencia de pichones muestran que la mediana = 1 y la media = 0,96). Otra de las 

hipótesis propuestas para explicar el valor adaptativo de la eclosión asincrónica es la de 

“viabilidad de los huevos” (Stoleson y Beissinger 1999). Esta hipótesis propone que los 

padres inician la incubación antes de completar la puesta para mantener la viabilidad de 

los huevos que podría disminuir por efecto de una alta temperatura ambiente. Los huevos 
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que aún no han comenzado a ser incubados permanecen viables por períodos extensos a 

temperaturas menores de 26°C (cero fisiológico: temperatura a la cual se desencadena el 

desarrollo embrionario). Sin embargo, si los huevos son expuestos a una temperatura 

ambiente entre el cero fisiológico y ~ 36°C (temperatura de incubación) antes del inicio 

de la incubación, los embriones presentan un desarrollo anormal y alta mortalidad (Webb 

1987). Por lo tanto, los padres podrían minimizar las potenciales fallas de eclosión 

comenzando a incubar antes de la puesta del último huevo, especialmente en lugares en 

los que la temperatura ambiente es mayor (Stoleson y Beissinger 1999, Cooper y col. 

2005). Esta hipótesis predice que especies que nidifican a altas temperaturas tendrían una 

mayor asincronía de eclosión que aquellas que lo hacen a bajas temperaturas. 

El porcentaje de nidos con eclosión asincrónica encontrado para la Golondrina 

Patagónica es consistente con esta predicción, en particular si se lo compara con los 

valores de otras especies del mismo género que nidifican en sitios con temperaturas 

ambientes mayores. En la Golondrina Patagónica un 30% de las puestas eclosionaron de 

manera asincrónica, porcentaje menor al reportado para la para la golondrina T. bicolor 

(91,4 %, Zach 1982) y para la Golondrina Ceja Blanca, T. leucorrhoa,  (42%, Massoni y 

col. 2007). La temperatura promedio diaria durante la estación reproductiva de la 

Golondrina Patagónica en el área de estudio es de ~ 9 ºC, mientras que la temperatura 

durante la estación reproductiva de T. bicolor en el área de estudio de Zach 1982 (Pinawa, 

Manitoba, Canada; 50° 10' N, 96° 03' O) es ~ 15 ºC (NCDIA 2010) y en el área de 

estudio de la Golondrina Ceja Blanca (Chascomús, Buenos Aires) es de ~ 18 ºC (SMN 

2000). 
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Crecimiento de pichones 

El crecimiento de pichones estuvo asociado negativamente con la fecha de 

eclosión, observándose un menor peso asintótico y una menor constante de crecimiento al 

avanzar la estación reproductiva. Si bien la disminución estacional en la supervivencia de 

los pichones no fue significativa, el aumento en el tiempo de permanencia de los pichones 

en el nido si lo fue. Al avanzar la estación reproductiva los pichones de Golondrina 

Patagónica crecen mas lento y deben permanecer más tiempo en el nido antes de 

independizarse, pero aún así el peso que alcanzan es menor que el de pichones que 

eclosionan mas temprano en la temporada. 

La asociación negativa entre el crecimiento de los pichones y la fecha de eclosión 

es consistente con resultados obtenidos en otras especies de golondrinas. En T. bicolor la 

fecha de eclosión tuvo un efecto negativo (independiente de los efectos estacionales sobre 

otros factores que afectan el crecimiento, ej: abundancia de insectos y temperatura) sobre 

la ganancia en masa corporal de los pichones, posiblemente debido a que los padres que 

se reproducen más tarde en la temporada proveen menor calidad de cuidado parental a sus 

pichones (McCarty y Winkler 1999). De manera similar, en T. leucorrhoa se observó una 

disminución estacional del peso de los pichones al día 15 de edad (Massoni y col. 2007). 

En la Golondrina Patagónica la condición corporal de la hembra no tuvo un efecto 

significativo sobre la constante de crecimiento de los pichones pero sí sobre el peso de los 

pichones, observándose un mayor peso asintótico de los pichones en nidos de hembras 

con una mayor condición corporal. Esta correlación positiva entre el crecimiento de los 

pichones y la condición de la hembra ha sido observada también en otras especies de aves  

passeriformes y no passeriformes (Wendeln y Becker 1999, Newbrey y Reed 2009). Las 

hembras que tienen una mejor condición física pueden asignar más recursos a sus 

pichones que aquellas que están en peores condiciones ya que requieren menos recursos 
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para mantenerse ellas mismas (Newbrey y Reed 2009) y generalmente tienen mayores 

tasas de aprovisionamiento, lo cual resulta en una tasa de crecimiento y supervivencia 

mayor de los pichones (Slagsvold y Lifjeld 1990). Es importante destacar que la 

condición de la hembra también estuvo asociada a la fecha de eclosión (correlación de 

Spearman r = -0,3, P = 0,006), por lo que la menor tasa de crecimiento a lo largo de la 

temporada reproductiva podría deberse a cambios en las condiciones ambientales o a que 

las hembras de peor calidad se reproducen más tardíamente (Winkler y Allen 1996, Ardia 

y Clotfelter 2007). Sin embargo, esto no descarta el efecto ambiental, ya que podría ser 

que al avanzar la estación reproductiva haya menos recursos lo que resulta en una peor 

condición de la hembra y de los pichones. La única manera de separar estos factores es 

con un experimento (por ejemplo, modificar experimentalmente la condición de las 

hembras cortando ciertas plumas del ala, lo cual altera su eficiencia de vuelo, Ardia y 

Clotfelter 2007). 

La constante de crecimiento y el peso asintótico de los pichones de Golondrina 

Patagónica variaron con la temporada reproductiva pero en sentido opuesto. En las 

temporadas 2006-2007 y 2007-2008 los pichones alcanzaron un mayor peso asintótico 

pero crecieron más lentamente (menor constante de crecimiento) que en las temporadas 

2008-2009 y 2009-2010, en las que los pichones crecieron más rápidamente pero llegaron 

a un menor peso asintótico. En la golondrina T. bicolor, las diferencias en la tasa de 

crecimiento de los pichones entre años estuvieron relacionadas con variaciones en la 

temperatura y en la disponibilidad de alimento (que correlaciona con la temperatura), 

observándose un mayor crecimiento en años más calidos y con mayor abundancia de 

insectos (McCarty 2001). Si bien en este estudio la baja temperatura fue la principal causa 

de muerte de pichones (61% de los casos), las diferencias de temperatura entre 

temporadas no parecerían explicar las diferencias observadas en el crecimiento de los 
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pichones. En la Golondrina Patagónica el menor crecimiento (K = 0,41) ocurrió en la 

temporada 2007-2008, temporada en la que se registraron las menores temperaturas 

medias para diciembre (4,9 °C) y enero (5,3 °C) (meses con mayor frecuencia de nidos 

con pichones). La temporada 2006-2007 también presentó un bajo crecimiento (K = 

0,42), pero las temperaturas durante diciembre (9,0 °C) y enero (9,9 °C) de esta 

temporada fueron similares a las de las temporadas 2008-2009 (9,5 °C y 9,0 °C) y 2009-

2010 (8,8 °C y 9,1 °C), en las que el crecimiento fue mayor (K = 0,44 y 0,45, 

respectivamente). 

El número de pichones en el nido no tuvo un efecto significativo sobre los 

parámetros de crecimiento analizados. Este resultado coincide con el de otros trabajos 

realizados en la golondrina T. bicolor donde tampoco se encontró un efecto del tamaño de 

la nidada sobre el crecimiento de los pichones (Wheelwright y col. 1991, McCarty y 

Winkler 1999, McCarty 2001). La decisión de cuantos pichones criar posiblemente 

depende de diferencias en las habilidades de los padres para criar pichones exitosamente. 

Dado que el rápido crecimiento de los pichones es importante para su éxito futuro, los 

ajustes en el tamaño de puesta y en el número de pichones tenderán a minimizar las 

diferencias dentro de la población (McCarty 2001). Los efectos del número de pichones 

sobre el crecimiento serían más probables de verse en experimentos en los que los adultos 

son forzados a criar pichones extras (adicionados al número natural de pichones), pero 

aún en este tipo de estudios los efectos del número de pichones sobre el crecimiento no 

han sido consistentes (De Steven 1980). 

En este estudio, el promedio de la temperatura ambiente mínima durante los 

primeros 10 días de vida del pichón no tuvo un efecto significativo ni sobre la variación 

en el peso asintótico de los pichones, ni sobre la constante de crecimiento. McCarty y 

Winkler (1999) examinaron los efectos de variaciones en las condiciones ambientales 
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(alimento, viento y temperatura ambiente) a corto plazo (48 hrs) sobre el crecimiento de 

pichones de la golondrina T. bicolor. En ese estudio, la temperatura (medida como 

temperatura ambiente máxima) tuvo la mayor influencia sobre el cambio en masa 

corporal de pichones menores de 5 días, mientras que para pichones mayores a 9 días la 

disponibilidad de alimento y la temperatura fueron igualmente importantes (McCarty y 

Winkler 1999). En la Golondrina Patagónica, el hecho de haber analizado el efecto de la 

temperatura a una mayor escala temporal (10 días) e integrando todo el período de 

crecimiento de los pichones (constante de crecimiento logística vs. cambio en la masa 

corporal a una edad temprana o tardía), puede haber enmascarado algún posible efecto de 

la temperatura sobre el crecimiento. Por lo tanto, no se puede descartar que cambios en la 

temperatura ambiente a una menor escala que la analizada en este capitulo sí tengan un 

efecto significativo sobre el crecimiento de pichones de la Golondrina Patagónica. 

Varios estudios  han demostrado la importancia de la abundancia de alimentos 

sobre el crecimiento de insectívoros aéreos (Bryant 1975, Bryant 1978, Quinney y col. 

1986, McCarty y Winkler 1999). Futuras mediciones de la disponibilidad de insectos en 

el área de nidificación de la Golondrina Patagónica y estimaciones de la tasa de 

aprovisionamiento de los adultos a lo largo de su temporada reproductiva ayudarán a 

entender mejor la importancia relativa de las diferentes variables ambientales y de la 

condición corporal de la hembra sobre el crecimiento de los pichones de esta especie.  

Si bien las especies del género Tachycineta son similares ecológicamente (todas 

son insectívoras aéreas), las tasas de crecimiento de las especies para las cuales se cuenta 

con información presentan cierta variabilidad (Tabla 5.3). McCarty (2001) comparó las 

constantes de crecimiento (K) de pichones  para 16 especies de la familia Hirundinidae (a 

la cual pertenece el género Tachycineta y dentro de las cuales estaban T. thalassina, T. 

bicolor, T. cyaneoviridis y T. albilinea ) y encontró que las especies que nidifican más 
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cerca del ecuador presentan un crecimiento más lento que las especies que nidifican a 

mayores latitudes, consistente con el patrón general observado de crecimiento más lento 

en especies tropicales (Ricklefs 1968, 1976). Contrario a lo esperado según este patrón 

general, la Golondrina Patagónica, si bien es la especie que nidifica a mayor latitud, no 

presenta la mayor constante de crecimiento (Tabla 5.3). El crecimiento de los pichones de 

la Golondrina Patagónica parecería ser más similar al de especies que nidifican en zonas 

tropicales. Este tema se retomará en las conclusiones generales. 

  

Especie K 
Coordinadas del 

sitio Fuente 

T. meyeni 0,43 (rango: 0,41-0,45) 54°44'S, 61°13'O Este estudio 

T. thalassina 0,41 48°40'N, 122°33'O Edson 1943 

T. bicolor 0,53 (rango: 0,49-0,56) 42°30′N, 76°27′O McCarty 2001 

T. leucorrhoa 0,46 35°34′S, 58°01′O Massoni y col. 2007 

T. cyaneoviridis 0,41 26°40′N, 78°30′O Allen 1996 

T. albilinea 0,42 8°31'N, 80°46'O Ricklefs 1976 
 

Tabla 5.3. Comparación de la constante de crecimiento logística (K) para diferentes especies de 

golondrinas del género Tachycineta. 
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CAPÍTULO 6 

Supervivencia, filopatria y dispersión de juveniles 

 

Introducción 

La fidelidad al sitio de nidificación es la tendencia a volver a un mismo sitio de 

reproducción en temporadas sucesivas y es un rasgo muy bien documentado para muchas 

especies de aves migratorias (Greenwood 1980). En especies que presentan fidelidad al 

sitio de nidificación, una proporción de los individuos puede dispersarse a otras áreas. 

Estos individuos pueden ser juveniles de un año de edad, que dispersan del sitio en que 

nacieron al de la primera reproducción (dispersión natal), o individuos reproductivos de 

más de un año de edad, que dispersan entre sitios de reproducción sucesivos (dispersión 

reproductiva) (Greenwood 1980). Los individuos que dispersan pueden perder 

información sobre la distribución local de recursos, exponerse a ambientes desfavorables 

o ser atrapados por predadores; pero al mismo tiempo al dispersar pueden encontrar 

mejores recursos, dejar atrás predadores o parásitos, o encontrar menos competidores y 

mejores parejas o parejas no relacionadas genéticamente (Clobert y col. 2001). 

Los patrones de dispersión pueden variar según la edad de los individuos (la 

dispersión natal generalmente cubre un rango geográfico mayor que la dispersión 

reproductiva) y el sexo (generalmente las hembras se dispersan más que los machos) 

(Greenwood y Harvey 1982). Si bien una alta fidelidad al sitio (poca dispersión) se ve 

reflejada en una alta tasa de retorno (proporción de individuos que retornan al sitio y son 

recapturados en la temporada siguiente), bajas tasas de retorno no necesariamente 

implican una baja fidelidad al sitio, ya que la tasa de retorno es el producto de la 

supervivencia de una temporada a la siguiente y la probabilidad de recaptura (Martin y 

col.1995). 
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La supervivencia de los adultos es un importante rasgo de historia de vida que 

generalmente se correlaciona negativamente con la fecundidad (Martin 1995, Martin 

2002). Muchos paseriformes subtropicales del hemisferio sur presentan una mayor 

supervivencia de adultos que especies del hemisferio norte (Ghalambor y Martin 2001, 

Martin 2002). Sin embargo este patrón se basa principalmente en la comparación con 

datos de especies subtropicales del hemisferio sur, existiendo muy poca información para 

especies de regiones templadas y templado-frías. Para el caso de las golondrinas del 

género Tachicineta, algunos estudios en Tachycineta bicolor del hemisferio norte 

(Winkler y col. 2004, Custer y col. 2007) reportan datos de supervivencia, pero hasta la 

fecha sólo se ha realizado un estudio en una especie del hemisferio sur (T. leucorrhoa, 

Bulit y Massoni 2011), por lo que información sobre la supervivencia de la Golondrina 

Patagónica, la especie de distribución más austral, resultaría de particular interés. 

El divorcio en aves ocurre cuando ambos miembros de la pareja sobreviven a la 

temporada siguiente pero eligen reproducirse con una nueva pareja a pesar de que podrían 

volver a juntarse entre ellos. Las tasas de divorcio varían ampliamente entre especies (de 

0 a 100%) y entre poblaciones de una misma especie (Ens y col. 1996). Estas diferencias 

han sido relacionadas a la expectativa de vida, longitud de la temporada reproductiva, 

movimientos entre sitios reproductivos, y sesgos en la proporción de sexos (Ens y col. 

1996). Si bien se han propuesto varias hipótesis para intentar explicar porqué algunos 

individuos deciden no reproducirse con la misma pareja en temporadas sucesivas 

(revisión en Choudhury 1995), los mecanismos aún no son claros (Dubois y Cézilly 

2002). Muchas de las hipótesis sobre el valor adaptativo del divorcio en aves predicen un 

efecto positivo del éxito reproductivo sobre la retención de pareja (Dubois y Cézilly 

2002), sugiriendo que parejas con un bajo éxito reproductivo serian más propensas al 

divorcio que parejas exitosas (Ens y col 1996). Si bien algunos estudios han encontrado 
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soporte para esta predicción, otros no han podido demostrar una influencia significativa 

del éxito reproductivo sobre la retención de la pareja (Choudhury 1995). 

Los objetivos de este capitulo son: 1) estimar la tasa de retorno anual de adultos y 

juveniles y evaluar si la tasa de retorno de adultos está asociada al resultado del intento 

reproductivo (éxito-fracaso) el año previo, 2) estimar la supervivencia aparente y la tasa 

de recaptura de adultos en relación al sexo y la temporada (año), y 3) estimar la tasa de 

divorcio y evaluar si está asociado con el éxito reproductivo en la temporada previa. 

 

Métodos 

Este estudio fue realizado durante las temporadas reproductivas 2006-2007, 2007-

2008, 2008-2009 y 2009-2010, en los sitios de estudio A, B y C (ver Capítulo 1 para 

ubicación y descripción de los sitios). Entre la fecha de eclosión y los 5-6 días de edad de 

los pichones se procedió a capturar y a anillar con anillos de aluminio de numeración 

única a ambos miembros de la pareja (el procedimiento de captura de adultos se detalla en 

Métodos Generales, Capítulo 1). Aprovechando las capturas se tomaron tres medidas 

morfométricas de cada individuo: peso corporal, longitud del ala y longitud de cabeza + 

pico (en Métodos Generales, Capítulo 1 se describe en detalle el procedimiento de estas 

mediciones). Se realizaron capturas en las cuatro temporadas reproductivas (2006-2007, 

2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010). Los pichones también fueron marcados con el 

mismo tipo de anillos de aluminio luego de haber cumplido 12 días de edad. Este 

marcado permitió identificar en cada temporada a los individuos presentes en los sitios de 

estudio y saber así quienes retornaron y si mantenían o no la misma pareja. En todos los 

nidos donde se anillaron adultos se contaba también con información sobre la biología 

reproductiva de de la pareja (tamaño de puesta, tamaño de los huevos, duración del 

período de incubación, éxito de eclosión y supervivencia de pichones). 
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La tasa de retorno entre temporadas para machos, hembras, y juveniles se calculó 

como la proporción de individuos capturados en la temporada t que fueron recapturados 

en la temporada t + 1. Se consideraron exitosos aquellos nidos en los que se independizó 

al menos un pichón. Como la tasa de retorno depende no sólo de la probabilidad de 

supervivencia de una temporada a la siguiente, sino también de la probabilidad de 

encuentro en la temporada siguiente, esto dificulta su interpretación. Por ejemplo, 

diferencias en las tasas de retorno entre sexos podrían reflejar diferencias en la 

probabilidad de supervivencia, o diferencias en la probabilidad de encuentro, o ambas. 

Para reducir esta ambigüedad se estimaron también las tasas de supervivencia aparente 

(S) y de recaptura (P) con métodos de marcado-recaptura (Lebreton y col. 1992) (ver 

sección de análisis de datos, más abajo). La tasa de supervivencia aparente es el producto 

de la probabilidad de que el individuo sobreviva entre temporadas (supervivencia “real”) 

y de la probabilidad de que el individuo regrese al sitio de estudio (fidelidad). A su vez, la 

tasa de recaptura es la probabilidad de que un individuo esté vivo y que sea capturado en 

la caja-nido dentro del área de estudio. 

En aquellas parejas donde ambos miembros sobrevivieron y fueron recapturados 

en la temporada siguiente se contabilizó en cuantos casos el macho y la hembra se 

volvieron a juntar y en cuantos casos tuvieron otra pareja. La tasa de divorcio para la 

temporada t + 1 se estimó como la proporción de parejas en la temporada t  en las cuales 

ambos miembros sobrevivieron pero tuvieron una pareja diferente en la temporada t + 1. 

 

Análisis de datos 

Las diferencias morfométricas entre machos y hembras se analizaron mediante 

pruebas de ANOVA. Las diferencias en las tasas de retorno entre sexos, temporadas e 

individuos exitosos vs. no exitosos se analizaron mediante Pruebas de Chi-cuadrado. Para 
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hembras que retornaron en temporadas sucesivas, se utilizaron pruebas de t pareadas para 

comparar el tamaño de puesta, el tamaño de los huevos (peso y volumen promedios de la 

puesta), y el éxito de eclosión de la temporada en que fueron recapturados con los valores 

de la temporada anterior (cuando fueron capturados por primera vez). Todas las pruebas 

estadísticas fueron a dos colas y las diferencias fueron consideradas significativas si P < 

0,05. Los datos se presentan como la media ± error estándar y se incluyó la mediana (M) 

para variables que no presentaron una distribución normal. 

Las tasas de supervivencia aparente (S) y recaptura (P) se estimaron utilizando 

modelos de Cormack-Jolly-Seber (CJS) de captura-recaptura disponibles en el programa 

MARK 5.1 (White y Burnham 1999). Se utilizaron datos de 153 individuos (82 hembras 

y 71 machos) capturados durante cuatro temporadas. Además del modelo general de CJS 

que asume que S y P varían en el tiempo (t) y entre sexos (s), se construyeron otros  15 

modelos alternando los efectos de tiempo y sexo, resultando en un total de 16 modelos 

candidatos (Tabla 6.1). La selección de modelos entre los modelos candidatos se basó en 

el Criterio de Información de Akaike (AIC) seleccionando el modelo con el menor valor 

de AIC. El valor de AIC de un modelo indica cuanta información se pierde al usar dicho 

modelo como aproximación a la ‘realidad’ (desconocida pero existente en teoría) que dio 

origen a esos datos, y los valores de AICC para cada modelo son los valores de AIC 

corregidos para muestras pequeñas. Dentro del set de modelos candidatos, el mejor 

modelo (aquel con mayor soporte, que mejor ajusta a los datos utilizando la menor 

cantidad de parámetros y el que más se acerca a la realidad) será aquel con el menor valor 

de AIC (y de AICc) (Burnham y Anderson 2004). El programa MARK brinda además el 

peso de Akaike de cada modelo (wi) (probabilidad de que el modelo i sea el mejor dentro 

del set de modelos candidatos) y la diferencia entre el AICc de cada modelo y el modelo 

de mayor soporte (AICc). Los wi se usaron para cuantificar el soporte relativo de cada 



 110

modelo. La proporción entre los wi de dos modelos (wi  / wi+1) es una medida de cuantas 

veces mas soporte tiene un modelo con respecto al otro (Burnham y Anderson 2002). A 

su vez, la importancia relativa de cada variable (sexo y temporada) se puede estimar 

sumando los wi de los modelos en los cuales esa variable está presente ya que cuanto 

mayor sea la suma de los wi para una variable, más importante es en relación a las otras 

variables (Burnham y Anderson 2002). Cuanto mayor es el valor AICc, menos plausible 

es que el modelo sea la mejor aproximación entre los modelos candidatos (Burnham y 

Anderson 2004). En general, se utiliza como regla práctica que los modelos con AICc ≤ 

2 tienen soporte (todos estos modelos tienen aproximadamente el mismo peso en los 

datos), aquellos en los que 4 ≤ AICc ≤ 7 tienen considerablemente menos apoyo y los 

que tienen AICc  10 no tienen soporte de los datos (Burnham y Anderson 2004). El 

ajuste del modelo general de CJS (que asume tasas de supervivencia y recaptura variables 

en el tiempo y entre sexos) a los datos se calculó utilizando el método de Median ĉ (ĉ es 

un factor de incremento de varianza, cuantifica la sobredispersión de los datos), el cual 

estima un valor de ĉ a partir de una regresión logística (Cooch y White 2006). Este valor 

estimado de ĉ  se usa para corregir los valores de AICc  a QAICc. Usar los estimadores (de 

supervivencia y recaptura) sólo del mejor modelo del set de modelos candidatos ignora la 

“incertidumbre” en la selección de modelos: el mejor modelo es simplemente el que tiene 

mayor soporte de los datos pero se desconoce que tan alejado está de la realidad. Para 

tener en cuenta esta incertidumbre en la selección de modelos, los modelos con menor 

soporte fueron descartados y de los modelos restantes se seleccionó los modelos con wi ≥ 

0,05 para obtener un promedio ponderado de las tasas de supervivencia aparente y 

recaptura (“model averaging”): se utilizan los estimadores de estos modelos, ponderados 

por el soporte relativo de cada modelo para calcular un valor promedio de cada parámetro 

(Burnham y Anderson 2002). 
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Modelos candidatos 

S(t*s)P(t*s) tasa de supervivencia y recaptura varían en el tiempo y entre sexos 

S(t*s)P(s) tasa de supervivencia varía en el tiempo y entre sexos, tasa de recaptura 
constante en el tiempo y varía entre sexos 

S(t*s)P(t) tasa de supervivencia varía en el tiempo y entre sexos, tasa de recaptura 
constante entre sexos y varía en el tiempo 

S(t*s)P(.) tasa de supervivencia varía en el tiempo y entre sexos, tasa de recaptura 
constante en el tiempo y entre sexos 

S(s)P(t*s) tasa de supervivencia constante en el tiempo y varía entre sexos, tasa de 
recaptura varía en el tiempo y entre sexos 

S(s)P(s) tasa de supervivencia constante en el tiempo y varía entre sexos, tasa de 
recaptura constante en el tiempo y varía entre sexos 

S(s)P(t) tasa de supervivencia constante en el tiempo y varía entre sexos, tasa de 
recaptura varía en el tiempo y constante entre sexos 

S(s)P(.) tasa de supervivencia constante en el tiempo y varía entre sexos, tasa de 
recaptura constante en el tiempo y entre sexos 

S(t)P(t*s) tasa de supervivencia varía en el tiempo y constante entre sexos, tasa de 
recaptura varía en el tiempo y entre sexos 

S(t)P(s) tasa de supervivencia varía en el tiempo y constante entre sexos, tasa de 
recaptura constante en el tiempo y varía entre sexos 

S(t)P(t) tasa de supervivencia varía en el tiempo y constante entre sexos, tasa de 
recaptura varía en el tiempo y constante entre sexos 

S(t)P(.) tasa de supervivencia varía en el tiempo y constante entre sexos, tasa de 
recaptura constante en el tiempo y entre sexos 

S(.)P(t*s) tasa de supervivencia constante en el tiempo y entre sexos, tasa de recaptura 
varía en el tiempo y entre sexos 

S(.)P(s) tasa de supervivencia constante en el tiempo y entre sexos, tasa de recaptura 
constante en el tiempo y varía entre sexos 

S(.)P(t) tasa de supervivencia constante en el tiempo y entre sexos, tasa de recaptura 
varía en el tiempo y constante entre sexos 

S(.)P(.) tasa de supervivencia y recaptura constante en el tiempo y entre sexos 

 
Tabla 6.1. Modelos candidatos utilizados para el análisis de supervivencia de individuos adultos 

de Golondrina Patagónica. 
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Resultados 

Morfometría de los adultos 

La morfometría de los adultos no difirió entre sitios (ANOVA 1 factor, P > 0,05 

para las tres variables analizadas) por lo tanto los datos de cada sitio fueron agrupados y 

analizados en conjunto. Los adultos reproductivos mostraron un dimorfismo sexual en 

dos de las variables medidas: el peso corporal  y el largo del ala. En las cuatro temporadas 

las hembras presentaron un mayor peso y una menor longitud de ala que los machos 

(Tabla 6.2). En promedio, las hembras fueron un 11% y 8 % más pesadas que los machos 

en las temporadas 2006-2007 y 2007-2008, respectivamente, mientras que en las 

temporadas 2008-2009 y 2009-2010 esta diferencia fue sólo del 5%. A diferencia de los 

machos, que no mostraron diferencias significativas en el peso corporal entre temporadas 

(ANOVA 1 factor: F3,113 = 1,501, P = 0,22), las hembras sí lo hicieron (ANOVA 1 factor: 

F3,132 = 8,277, P <0,0001) y presentaron un peso significativamente mayor en las 

temporadas 2006-2007 y 2007-2008 que en las temporadas 2008-2009 y 2009-2010 

(comparaciones múltiples a posteriori Tukey-Kramer, P < 0,05; Tabla 6.2). Para el largo 

del ala, las hembras presentaron en promedio una longitud un 3% menor que los machos 

(Tabla 6.2). 



 113

Temporada y medidas Hembras Machos F P

2006 - 2007 n =22 n = 23 F1,43

Peso 19,03 ± 0,3 16,9 ± 0,2 37,166 < 0,0001

(16 - 21,75) (15,5 - 18,5)

Largo ala 11,09 ± 0,05 11,46 ± 0,04 33,652 < 0,0001

(10,6 - 11,55) (11,1 - 11,8)

Largo cabeza + pico 27,91 ± 0,09 27,91 ± 0,08 0,001 0,98

(27,15 - 28,5) (27,2 - 28,65)

2007 - 2008 n = 38 n = 34 F1,70

Peso 18,98 ±  0,2 17,38 ± 0,2 33,945 < 0,0001

(16,25 - 22,5) (15,6 - 19)

Largo ala 11,13 ± 0,04 11,47 ± 0,04 30,967 < 0,0001

(10,06 - 11,7) (11,1 - 12)

Largo cabeza + pico 27,96 ± 0,09 28,08 ± 0,13 0,541 0,46

(27,1 - 29,6) (26,3 - 29,8)

2008 -2009 n = 43 n = 29 F1,70

Peso 17,88 ± 0,2 17 ± 0,2 11,03 0,001

(15,75 - 20,5) (15,25 - 19)

Largo ala 11,11 ± 0,03 11,38 ± 0,04 29,147 < 0,0001

(10,65 - 11,5) (10,85 - 11,8)

Largo cabeza + pico 27,91 ± 0,08 28,11 ± 0,13 1,73 0,19

(26,5 - 28,75) (26,9 - 29,55)

2009 - 2010 n = 35 n = 33 F1,66

Peso 18,08 ± 0,2 17,2 ± 0,1 14,688 0,0003

(16 - 20,05) (15,05 - 19)

Largo ala 11,16 ± 0,05 11,41 ± 0,06 10,937 0,001

(10,7 - 11,8) (10,3 - 12)

Largo cabeza + pico 28,07 ± 0,08 28,42 ± 0,55 7,014 0,01

(26,85 -28,8) (27,5 - 29,9)  

Tabla 6.2. Medidas corporales (media ± ES, y rango entre paréntesis) de hembras y machos de 

adultos reproductivos capturados en las temporadas 2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-

2010. Las medidas de peso corporal están dadas en g, las de largo de ala y de cabeza + pico en 

cm. Los valores de F y P corresponden al ANOVA de un factor para cada variable (temporada 

como efecto fijo del modelo). 
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Tasas de retorno de hembras, machos y juveniles 

Durante las cuatro temporadas se anillaron un total de 484 individuos (82 

hembras, 71 machos y 331 pichones). En promedio, el 45 % de las hembras y el 42 % de 

los machos retornaron entre temporadas sucesivas (X2
1 = 0,2, P = 0,6; Tabla 6.3). La tasa 

de retorno de los pichones fue menor a la de los adultos con sólo un 2% (n = 6) de los 

pichones recapturados entre temporadas. Las tasas de retorno no difirieron entre 

temporadas (hembras: X2
2 = 0,9, P = 0,6; machos: X2

2 = 0,4, P = 0,8). No se encontró un 

efecto del éxito reproductivo previo sobre la tasa de retorno de las hembras ni la de los 

machos. El 49% de las hembras exitosas y el 40% de las hembras no exitosas retornaron 

en la temporada siguiente (X2
1 = 0,6, P = 0,4, n = 82), mientras que un 46% de los 

machos exitosos y un 43% de los machos no exitosos (X2
1 = 0,04, P = 0,8, n = 71) 

retornaron entre temporadas. 

Las hembras que retornaron no difirieron en el tamaño de puesta (Prueba de t 

pareada, t = 0, P = 1, n = 32), en el tamaño de los huevos (Prueba de t pareada, peso: t = -

0,05, P = 0.96, n = 24; volumen: t = 0,41, P = 0,69, n = 24), y en el éxito de eclosión 

(Prueba de t pareada, t = -0,43, P = 0,67, n = 31) respecto a la temporada anterior. 

 
 

Capturadas Retorno Capturados Retorno

Temporada temporada anterior temporada anterior

2007-2008 21 10 (48%) 22 8 (36%)

2008-2009 38 19 (50 %) 33 14 (42%)

2009-2010 36 14 (39%) 27 12 (44%)

Total 95 43 (45%) 82 34 (42%)

Hembras Machos

 

Tabla 6.3. Número de hembras y machos capturados en las temporadas 2006-2007, 2007-2008 y 

2008-2009, y tasa de retorno (número de individuos recapturados en la temporada siguiente y 

porcentaje) en  las temporadas 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010. 
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Tasas de supervivencia aparente y de recaptura 

El modelo con mayor soporte fue S(.)P(.), lo que indica que las tasas de 

supervivencia aparente y de recaptura son constantes con el tiempo y entre sexos (Tabla 

6.4). Otros tres modelos tuvieron valores de QAICc cercanos al primer modelo (QAICc 

menores a dos unidades) por lo que los cuatro modelos tendrían el mismo soporte 

empírico (no hay fuerte evidencia para suponer que el modelo S(.)P(.) sea el mejor). El 

segundo mejor modelo (S(.)P(s)) tuvo sólo 2 veces menos soporte que el primero y sugiere 

una supervivencia aparente constante y un efecto del sexo sobre la probabilidad de 

recaptura, mientras que el tercer modelo (S(s)P(s)), también con casi 2 veces menos soporte 

que el primero, sugiere un efecto del sexo no sólo sobre la probabilidad de recaptura sino 

también sobre la supervivencia aparente. El cuarto modelo (S(s)P(.)) sugiere diferencias en 

la supervivencia aparente entre sexos, pero una tasa de recaptura constante. El siguiente 

modelo (S(t)P(.)) tuvo 7 veces menos soporte que el primero y sugiere diferencias en la 

supervivencia aparente entre temporadas. La proporción de los wi del primer modelo con 

respecto a los siguientes 4 mejores modelos varía entre 2 y 7, con cual no existe fuerte 

evidencia para suponer que el modelo S(.)P(.) sea el mejor (por ejemplo, si se repitiera el 

mismo análisis con más datos podría haber diferencias en la supervivencia o tasa de 

recaptura). Los siguientes 4 mejores modelos, con la supervivencia o probabilidad de 

captura modelada en función del sexo y la temporada tuvieron algún soporte por lo que 

no es posible descartar estos dos factores (sexo y temporada) como una potencial fuente 

relevante de variación en la supervivencia relativa y tasa de recaptura. La suma de los wi 

para los modelos que incorporan el efecto del sexo sobre la supervivencia fue 0,343 y 

sobre la tasa de recaptura 0,344, lo cual provee alguna evidencia de la relevancia del sexo 

sobre la supervivencia y recaptura de adultos. En cambio, la suma de los wi para los 

modelos que incorporan el efecto de la temporada sobre la supervivencia y recaptura 
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fueron 0,102 y 0,09, respectivamente, sugiriendo que las diferencias entre temporadas no 

serian tan relevantes. Los restantes modelos tuvieron todos considerablemente menos 

soporte (QAICc > 4)  (Tabla 6.4). 

 La supervivencia aparente y la tasa de recaptura estimadas bajo el mejor modelo 

S(.)P(.), combinando todas las temporadas y ambos sexos, fueron 0,601 ± 0,048 y 0,743 ± 

0,07, respectivamente. Estos mismos parámetros se estimaron también haciendo un 

promedio ponderado de cada uno a partir de los 5 modelos con wi ≥ 0,05. La 

supervivencia aparente varió entre 0,581 y 0,583 para hembras, y entre 0,614 y 0,617 para 

machos (Tabla 6.5) mientras que las tasas de recaptura estimadas fueron 0,779 ± 0,093 y 

0,721 ± 0,086 para machos y hembras, respectivamente (Tabla 6.5). 

 
 

Modelo QAICc w i k Devianza

S(.)P(.) 0,00 0,34 2 15,83

S(.)P(s) 1,34 0,17 3 15,1

S(s)P(s) 1,49 0,16 4 13,16

S(s)P(.) 1,63 0,15 3 15,38

S(t)P(.) 3,4 0,05 4 15,56

S(.)P(t) 4,07 0,04 4 15,73

S(t)P(s) 5,22 0,02 5 14,78

S(s)P(t) 5,77 0,02 5 15,32

S(t)P(t) 5,92 0,02 5 15,47

S(.)P(t*s) 7,13 0,01 7 12,37

S(t*s)P(s) 8,71 0,004 8 11,76

S(s)P(t*s) 8,77 0,004 8 11,83

S(t*s)P(.) 9,12 0,003 7 14,36

S(t)P(t*s) 9,21 0,004 8 12,26

S(t*s)P(t) 11,22 0,001 8 14,23

S(t*s)P(t*s) 12,83 0,0005 10 11,42
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Tabla 6.4. Resultados de los modelos de CJS de marcado-recaptura corridos en el programa 

MARK. Los modelos están ordenados en orden creciente de QAICc y las abreviaciones de cada 

modelo se encuentran en la Tabla 6.1. Para cada modelo se muestra la diferencia entre el QAICc 

de cada modelo y el modelo con mayor soporte (QAICc), el peso de Akaike (wi), el número de 

parámetros (k) del modelo y la devianza. QAICc es el criterio de información de Akaike corregido 

para tamaños muestrales pequeños y por sobredispersión. 

 
 
 

Modelo Parámetro Temporada Estimador ± ES IC 95%

S(.)P(.) S 0,601 ± 0,048 0,503 - 0,691

P 0,743 ± 0,07 0,585 - 0,856

Promedio-ponderado S hembras 2007-2008 0,581 ± 0,062 0,457 - 0,695

2008-2009 0,583 ± 0,061 0,46 - 0,697

2009-2010 0,581 ± 0,061 0,457 - 0,695

S machos 2007-2008 0,614 ± 0,064 0,483 - 0,731

2008-2009 0,617 ± 0,063 0,489 - 0,73

2009-2010 0,614 ± 0,064 0,483 - 0,731

P hembras 0,779 ± 0,093 0,549 - 0,911

P machos 0,721 ± 0,086 0,527 - 0,857
 

Tabla 6.5. Estimación de la supervivencia aparente (S) y de la tasa de recaptura (P) a partir del 

modelo con mayor soporte S(.)P(.) y utilizando el método de promedio ponderado a partir de los 5 

modelos con mayor soporte (wi ≥ 0,05). 

 
 
Tasa de divorcio 

 De las 16 parejas en las que ambos miembros sobrevivieron y fueron 

recapturados en la temporada siguiente, en 2 (12%) se mantuvo el vínculo, mientras que 

en 14 (88%) se produjo divorcio (i.e. los miembros de la pareja original se aparearon con 

nuevos individuos) (Tabla 6.5). El pequeño tamaño muestral de casos en los que se 

mantuvo el vínculo no permitió evaluar si hubo diferencias en el éxito reproductivo entre 

grupos. Por lo tanto, los datos se presentan sólo a modo descriptivo (se consideraron 
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exitosas aquellas parejas que independizaron al menos un pichón). Las 2 parejas que 

mantuvieron el vínculo en temporadas sucesivas fueron exitosas en ambas temporadas. 

De los casos de divorcio, 3 parejas (21%) no habían sido exitosas y el éxito de ambos 

miembros de la pareja mejoró con su nueva pareja en la temporada siguiente. Las otras 11 

parejas (79%) fueron exitosas en la primer temporada. De estas, en 9 casos ambos 

miembros de la pareja fueron exitosos en la temporada siguiente, en 1 caso sólo lo fue la 

hembra y en 1 caso sólo lo fue el macho. 

 

Temporada Parejas Tasa de divorcio

2007-2008 5 0,8

2008-2009 7 0,86

2009-2010 4 1

Total 16 0,87  

Tabla 6.5. Tasa de divorcio por temporada y total para la Golondrina Patagónica en las tres 

temporadas reproductivas analizadas. “Parejas” se refiere al número de parejas en las cuales 

ambos miembros sobrevivieron y fueron capturados en la temporada siguiente. 

 
 
Discusión 

Tasas de retorno de hembras, machos y juveniles 

Los valores promedio de 45% y 42% para las tasas de retorno de hembras y 

machos adultos, respectivamente, son similares a los reportados para T. leucorrhoa de 

43,4% para hembras y 42% para machos (Bulit y Massoni 2011), y a los reportados para 

T. bicolor de 40-50% (Custer y col. 2007). Sin embargo, dado que la tasa de retorno 

depende no solo de la probabilidad de supervivencia de una temporada a la siguiente, sino 

también de la probabilidad de encuentro en la temporada siguiente (Martin y col. 1995), 

no es posible concluir respecto a la similitud o no de las tasas de supervivencia entre estas 

especies. 
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Al comparar las tasas de retorno de los adultos luego de un intento reproductivo 

exitoso vs. uno no exitoso, no se encontraron diferencias para ninguno de los sexos. Este 

resultado es contrario a lo observado en otras aves en general (Greenwood y Harvey 

1982) y en golondrinas en particular (T. bicolor: Winkler y col. 2004, T. leucorrhoa: Bulit 

y Massoni 2011) donde las hembras típicamente dispersan luego de un intento no exitoso, 

pero es similar al reportado para T.bicolor en otro estudio (Shutler y Clark 2003) y para 

machos de T. leucorrhoa (Bulit y Massoni 2011). En la golondrina T. bicolor, las 

hembras que fracasaron en la cría de pichones tuvieron una probabilidad de dispersión 

mucho mayor que las hembras que se reprodujeron exitosamente (Winkler y col. 2004). 

Similarmente, en T. leucorrhoa la proporción de hembras que retornó al sitio fue mayor 

luego de un intento reproductivo exitoso. 

En algunas especies la dispersión está relacionada a la calidad del sitio de 

reproducción, siendo mayor la dispersión de individuos no exitosos en sitios de baja 

calidad y no encontrándose diferencias en las tasas de dispersión entre individuos exitosos 

y no exitosos en sitios de alta calidad (Bollinger y Gavin 1989). Altas tasas de retorno, 

independientemente del éxito reproductivo, podrían ocurrir si el hábitat para reproducirse 

es limitado o si los sitios alternativos son escasos o se encuentran alejados (Haig y Oring 

1988). Este podría ser el caso para la población de Golondrina Patagónica estudiada aquí. 

Al final de cada estación reproductiva las cajas-nido se limpian (se retira el nido ya 

usado) lo cual podría disminuir la carga de ectoparásitos (comparado con cavidades 

naturales utilizadas previamente por otras parejas), o las cajas-nido podrían ser mas 

espaciosas que cavidades naturales, con lo cual las cajas-nido ofrecerían un sitio de mayor 

calidad que las cavidades naturales (Robertson y Rendell 1990). Asimismo, la 

disponibilidad de cavidades secundarias naturales podría ser baja, favoreciendo la no 

dispersión de individuos no exitosos. Alternativamente, teniendo en cuenta la definición 
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de tasa de retorno (Martin y col. 1995), la ausencia de diferencias en las tasas de retorno 

entre individuos exitosos y no exitosos podría deberse a diferencias en los patrones de 

mortalidad (Bollinger y Gavin 1989). Más información sobre mortalidad y disponibilidad 

de cavidades secundarias es necesaria para entender mejor las diferencias en los patrones 

de retorno de la Golondrina Patagónica y su relación con el éxito reproductivo en la 

temporada anterior. 

La tasa de retorno de 2% para los pichones fue muy inferior a la de los adultos. En 

muchas especies de aves la dispersión natal es mucho mayor que la dispersión 

reproductiva. Como resultado de la tenacidad al sitio de los individuos reproductores 

adultos, los individuos jóvenes que regresen a su sitio natal estarán en desventaja en 

términos de experiencia y familiaridad con el hábitat al competir con adultos 

reproductores ya establecidos (Greenwood y Harvey 1982). Sin embargo, bajas tasas de 

retorno no necesariamente implican una baja fidelidad al sitio (Martin y col. 1995). El 

destino de los pichones que no retornan no se puede conocer con certeza y el no retorno 

podría deberse  a una alta mortalidad, si bien resulta poco probable que las diferencias en 

las tasas de retorno entre adultos y juveniles (42-45% vs. 2%) sean sólo explicables por 

distintas tasas de mortalidad (Winkler y col. 2004). 

 

Tasas de supervivencia aparente y de recaptura 

La supervivencia aparente de la Golondrina Patagónica  para ambos sexos y todas 

las temporadas combinadas (S(.)) fue de 0,601. Si bien dentro de los modelos con mayor 

soporte, dos de ellos sugieren un efecto del sexo y otro un efecto de la temporada sobre la 

supervivencia, los valores estimados de la supervivencia relativa a partir del promedio 

ponderado para hembras y machos en cada temporada (Tabla 6.5) están incluidos dentro 

del intervalo de confianza del 95% del estimador S(.). De manera similar, los valores 
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estimados de la tasa de recaptura a partir del promedio ponderado fueron de 0,779 y 0,721 

para hembras y machos, respectivamente, y ambos valores están incluidos dentro del 

intervalo de confianza de 95% del estimador P(.) (estimado para ambos sexos y 

temporadas combinadas). Estos resultados indican que el sexo y la temporada tienen una 

influencia muy débil sobre la supervivencia aparente. Alternativamente, el tamaño de 

muestra podría no haber sido suficientemente grande como para mostrar diferencias en la 

supervivencia entre sexos o temporadas. Sin embargo, dado que 4 modelos tuvieron un 

QAICc < 0, no existe suficiente evidencia a partir de los datos disponibles para suponer 

que uno de esos cuatro modelos sea mejor que los otros. Varios de los modelos en los que 

se modeló la supervivencia en función del sexo o de la temporada tuvieron algo de 

soporte (según sus valores de wi), con lo cual no es posible descartar ninguno de estos dos 

factores como fuentes potencialmente relevantes en la variación de la supervivencia 

aparente. Los valores de supervivencia aparente estimados para cada temporada son 

similares dentro de cada sexo (Tabla 6.5), lo cual es de esperar dado que la suma de los wi 

para los modelos que incorporan el efecto del sexo sobre la supervivencia aparente fue 

mayor que para aquellos que incorporan el efecto de la temporada, sugiriendo que la 

temporada no seria tan relevante como el sexo sobre la supervivencia aparente de los 

adultos. 

La supervivencia aparente del 60% estimada para la Golondrina Patagónica es 

mayor que los valores de supervivencia aparente reportados en otros estudios para la 

golondrina T. bicolor del hemisferio norte (42%, Robertson y Rendell 1990; 51%, Shutler 

y Clark 2003; y 40-48%,Custer y col. 2007). Este resultado es consistente con otros 

estudios que observaron que la supervivencia de adultos de especies del Neotropico es 

mayor que la supervivencia de especies del Neartico (Ghalambor y Martin 2001, Martin 

2002). Sin embargo, la supervivencia aparente reportada para T. leucurroha en zonas 
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templadas del Neotropico es de 41% (Bulit y Massoni 2011), valor menor que el 

reportado aquí para la Golondrina Patagónica y similar al valor más bajo reportado para 

T. bicolor. 

En  general se asume que la baja supervivencia de adultos sería el resultado de un 

mayor esfuerzo reproductivo (Martin 1996), si bien en especies migratorias podría haber 

otros factores que operen durante la migración o etapa invernal y que afecten también la 

supervivencia. Bulit y Massoni (2011) sugieren que una alta inversión parental en las 

tasas de alimentación a los pichones podría estar relacionada a la baja supervivencia 

aparente de los adultos observada en T. leucorroha. Si esta interpretación es correcta, la 

alta supervivencia aparente en la Golondrina Patagónica debería entonces estar 

acompañada por un menor esfuerzo reproductivo de los adultos. Por otra parte, la 

supervivencia de adultos generalmente se correlaciona negativamente con la fecundidad 

(Martin 1995, Martin 2002). Coincidentemente, la mayor supervivencia aparente 

reportada en este trabajo para la Golondrina Patagónica en comparación a T. bicolor 

estuvo asociada a un menor tamaño de puesta  (ver Capítulo 3). 

 

Tasa de divorcio 

En este estudio, de aquellas parejas en las que ambos miembros sobrevivieron 

hasta la temporada reproductiva siguiente y volvieron al mismo sitio reproductivo sólo un 

12% mantuvo el vínculo mientras que el 88% restante se divorció. Esta alta tasa de 

divorcio es similar a los valores reportados para otras golondrinas (73% en Hirundo 

rustica, Shields 1984; 83%, Shutler y Clark 2003; y 76%, Llambías y col. 2008 en T. 

bicolor). Muchas de las hipótesis propuestas sobre el valor adaptativo del divorcio en 

aves (revisión en Choudhury 1995) predicen un efecto positivo del éxito reproductivo 

sobre la retención de pareja (Dubois y Cézilly 2002), sugiriendo que parejas con un bajo 
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éxito reproductivo serian más propensas a divorciarse que parejas exitosas (Ens y col 

1996). Si bien en la Golondrina Patagónica todas las parejas no exitosas se divorciaron (n 

= 3) y el éxito reproductivo de parejas que se divorciaron fue mayor para ambos 

miembros de la pareja en la temporada siguiente, dentro de las parejas exitosas (n = 13) 

un 85% también se divorció a pesar de haber sido exitosas y en 8 de estas parejas ambos 

miembros continuaron siendo exitosos en la temporada siguiente con su nueva pareja. La 

baja retención de pareja podría reflejar ya sea un bajo beneficio de mantener la misma 

pareja, o un alto beneficio de cambiar de pareja, o podría ser simplemente un efecto 

secundario de una baja fidelidad al sitio, independiente de la selección de pareja 

(Llambías y col. 2008). En T. bicolor la alta tasa de divorcio no parecería ser una 

estrategia para aumentar el éxito reproductivo sino un sub-producto de una baja fidelidad 

al sitio de las hembras jóvenes (Llambías y col. 2008). En la Golondrina Patagónica las 

tasas de retorno fueron similares para ambos sexos, sugiriendo que no habría diferencias 

en la fidelidad al sitio entre machos y hembras, con lo cual es poco probable que la baja 

retención de pareja sea un subproducto de una baja fidelidad al sitio de las hembras. Si 

bien el divorcio en parejas no exitosas parecería ser beneficioso en parejas exitosas el 

beneficio de mantener la misma pareja perecería ser bajo ya que el éxito reproductivo 

continuó siendo el mismo tanto en parejas que se mantuvieron unidas (n = 2) como en 

parejas que se divorciaron (n = 11). Sin embargo, debido al bajo número de casos 

analizados no es posible discriminar por el momento entre estos tres mecanismos. 
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CAPÍTULO 7 

Consideraciones finales 

 

La reproducción es un proceso fundamental de la historia de vida de las aves 

(Ricklefs 1990) y comprender las causas y consecuencias de la variación en las 

estrategias reproductivas ha sido el principal objetivo de los estudios de historias de vida 

en aves (Martin 1987, Stearns 1992). La mayoría de los estudios sobre la historia de vida 

y biología reproductiva de las aves se han realizado en el hemisferio norte donde habitan 

menos del 25 % de las especies (Martin 2004). La necesidad de ampliar el espectro 

geográfico en el estudio de historias de vida ha sido enfatizado en muchas ocasiones 

(Martin 1996, Stutchbury y Morton 2001), pero hasta el presente son muy pocos los 

trabajos sobre la historia de vida y biología reproductiva de las aves de regiones 

templadas y templado-frías del hemisferio sur en general y de América del Sur, donde 

habitan mas del 30% de las especies de aves, en particular. 

Los relativamente escasos estudios realizados en especies tropicales y 

subtropicales han encontrado que las historias de vida de aves del hemisferio sur, en 

comparación a las del hemisferio norte, están generalmente caracterizadas por tamaños de 

puesta pequeños, un mayor tamaño de huevo, altas tasas de predación, varios intentos de 

nidificación por año, largos períodos de incubación y desarrollo, extenso cuidado parental 

y alta supervivencia de adultos (Skutch 1949, Lack 1968, Skutch 1985, Martin 1996, 

Geffen 2000, Martin y col. 2000, Martin 2002). 

Esta tesis constituye el primer estudio sobre la biología reproductiva de la 

Golondrina Patagónica y es el estudio más austral realizado en una especia del género 

Tachycineta. Los datos obtenidos en esta tesis indican que la biologiia reproductiva de la 

Golondrina Patagónica presenta muchas características que la acercan más a especies 
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tropicales y subtropicales del hemisferio sur que a otras especies de su género que 

nidifican en el hemisferio norte en regiones templado-frías. La Golondrina Patagónica 

parecería seguir el patrón observado para otras especies del hemisferio sur (Yom-Tov y 

col. 1994, Martin 1996, Ghalambor y Martin 2001, Martin 2002, Massoni y col. 2006) 

presentando un tamaño de puesta pequeño, un período de incubación y de cuidado de 

pichones prolongado, un crecimiento lento de los pichones y una alta supervivencia de los 

adultos. Futuros estudios incorporando otros aspectos de la biologia reproductiva como el 

cuidado parental y la supervivencia de juveniles  permitirán caracterizar mejor a esta 

especie y contribuirán a una mejor comprensión  de las historias de vida de las aves del 

hemisferio sur. 

Las condiciones ambientales pueden afectar muchos aspectos de la biología de las 

aves y cambios de las condiciones ambientales, tanto a pequeña como a gran escala, 

tienen un importante efecto sobre el éxito reproductivo (Murphy 1985, Rotenberry y 

Weins 1991, McCarty y Winkler 1999). Dado el ambiente extremo en el que habitan las 

Golondrinas Patagónicas, resultó interesante investigar como el ambiente modeló la 

expresión de diferentes rasgos de historia de vida en esta especie. En esta tesis, se 

investigó en particular la respuesta a cambios en la temperatura ambiente. Si bien la 

temperatura no parecería tener un efecto importante sobre algunos aspectos de la biología 

reproductiva de la especie (tamaño del huevo, crecimiento de pichones), en otros sí lo 

tuvo. Las Golondrinas Patagónicas redujeron el número de plumas que adicionan al nido 

a medida que aumentó la temperatura ambiente sin ningún efecto notorio sobre el éxito de 

eclosión o el crecimiento y supervivencia de pichones, lo cual sugiere que estos ajustes 

ayudarían a mantener el éxito reproductivo a lo largo de la temporada reproductiva 

evitando los riesgos de hipotermia o hipertermia. 
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Por otro lado, cambios en la temperatura ambiente pueden modificar el inicio de 

puesta (Wingfield 1985, Crick y col. 1997, McCleery y Perrins 1998, Dunn y Winkler 

1999). En la Golondrina Patagónica el inicio de puesta en las dos últimas temporadas 

(2008-2009 y 2009-2010) ocurrió casi 1 mes más tarde que en las dos primeras 

temporadas. Si bien en las dos últimas temporadas se registraron temperaturas ambientes 

muy bajas e incluso nevadas a principios de noviembre, no se encontró una asociación 

estadísticamente significativa entre la fecha de inicio de la puesta en cada temporada y la 

temperatura ambiente mínima del mes de octubre (cuando comienzan a llegar las 

golondrinas a los sitios de nidificación). Es probable que el número de temporadas 

analizadas en esta Tesis sea demasiado bajo como para poder encontrar una correlación 

significativa  ya que el valor de r de la correlación entre fecha de inicio de la puesta en 

cada temporada y temperatura ambiente mínima del mes de octubre fue relativamente alto 

(r = -0,8). 

La temperatura también tuvo un efecto importante sobre los ritmos de incubación 

de las golondrinas. En muchos paseriformes del hemisferio norte que nidifican en 

ambientes templado-fríos, al bajar la temperatura las hembras disminuyen la duración de 

las pausas de incubación a expensas de aumentar la frecuencia de las mismas (Conway y 

Martin 2000). Sin embargo, en la Golondrina Patagónica al disminuir la temperatura 

dentro de la caja-nido las hembras aumentaron la proporción de tiempo en el nido 

disminuyendo no sólo la duración de las pausas de incubación sino también la frecuencia 

de las mismas. Con bajas temperaturas la Golondrina Patagónica lograría maximizar su 

eficiencia de alimentación y minimizar la tasa de enfriamiento de los huevos 

disminuyendo la frecuencia y duración de las pausas de incubación. Sin duda, otros 

factores como la eficiencia de alimentación de las hembras deberían ser incluidos en 
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futuros estudios para entender mejor el comportamiento de incubación de especies que 

nidifican en ambientes extremos. 

Algunos caracteres de historia de vida presentan un patrón de variación latitudinal 

ya sea intra o inter específico (Yom-Tov y col. 1994, Young 1994, Martin 1996, Martin y 

col. 2000). En las golondrinas del género Tachycineta se ha documentado que el tamaño 

de puesta (Dunn y col. 2000), la tasa de crecimiento de los pichones (McCarty 2001, 

Ardia 2006) y la tasa de paternidad extra pareja (Ferretti 2010), aumentan con la latitud. 

Sin embargo, para estos tres caracteres de historia de vida la Golondrina Patagónica se 

aparta del patrón general de variación latitudinal, siendo más similar a especies de 

golondrinas tropicales y subtropicales que a otras especies del hemisferio norte que 

nidifican a latitudes similares (Ferretti 2010, este trabajo). La Golondrina Patagónica 

podría ser una excepción a la tendencia latitudinal general debido a condiciones 

climáticas extremas que experimentan. Alternativamente, podría ser que este patrón 

latitudinal no aplique a especies del hemisferio sur. Futuros estudios de otras poblaciones 

de Golondrina Patagónica y de otras especies de Tachycineta del hemisferio sur y que 

incorporen otros caracteres de historia de vida que también presenten variación latitudinal 

dentro del género permitirán discernir entre estas alternativas y brindarán un mejor 

entendimiento sobre los patrones de variación geográfica en historias de vida. 
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